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Abkürzungsverzeichnis & Begriffsdefinitionen 
Allgemein 
∆/ ≈/ ≙/ [ ] Delta (Differenz)/ in etwa/ entspricht/ Konzentration bzw. Einheit 
βNB negative Steigung der Nicht-Hydrogencarbonat-Pufferlinie (= Nicht-
Bicarbonat-Pufferlinie) im Davenport-Diagramm 
*/ #/ P signifikanter Unterschied zwischen 0,04 kPa und 0,11 kPa bei gleicher 
Temperatur/ signifikanter Unterschied zwischen zwei Temperaturen bei 
gleicher CO2-Konzentration/ signifikanter Unterschied zwischen zwei 
Populationen 
Abb./ Tab. Abbildung, Tabelle 
bzw./ ca./ d.h./ 
ggf./ pers./ s./ u.a./ 
v.a./ vgl./ vs./ z.B./ 
z.T. 
beziehungsweise, circa, das heißt, gegebenenfalls, persönlich, siehe, unter 
anderem, vor allem, vergleiche, versus, zum Beispiel, zum Teil 
CI/ MI Konditionsindex, Muskelkonditionsindex (engl. „(muscle) condition in-
dex”) 
DIC/ CCO2 gesamter, anorganischer, gelöster Kohlenstoff (engl. „dissolved inorganic 
carbon“)/ gesamter CO2-Anteil in Körperflüssigkeiten (hier Hämolymphe) 
e (tiefgestellt) extrazellulär (hier: Hämolymphe) bei PeO2, PeCO2, CeCO2, [HCO3-]e, pHe 
engl., dt. englisch, deutsch 
FAS/ NAS faktorielle, bzw. netto aerobe Kapazität (engl. „factorial/ net aerobic sco-
pe“) 
Fges/ Ft/ Fmp/ Fmax Gesamtkraft, tonische Kraft, mittlere phasische Kraft, Maximalkraft 
H/ N Hyperkapnie, Normokapnie 
H+/ H2CO3/ HCO3-/ 
CO32- / CO2 /O2 
Proton, Kohlensäure, Hydrogencarbonat (= Bicarbonat), Carbonat, Koh-
lenstoffdioxid, Sauerstoff 
IPCC Weltklimarat (engl. „Intergovernmental Panel on Climate Change“) 
m angenäherte Steigung von βNB 
MW/ SD Mittelwert, Standardabweichung 
N/ n Anzahl Versuchstiere/ Anzahl Adduktorkontraktionen 
OA/ OW/ OWA Ozeanversauerung, Ozeanerwärmung, Ozeanerwärmung und –
versauerung (engl. „Ocean warming and –acidification”) 
OCLTT Konzept der Sauerstoff- und Kapazitäts-limitierten Temperaturtoleranz  
(engl. „oxygen- and capacity-limited thermal tolerance”) 
PCO2/ PO2 Partialdruck CO2, O2 
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pH negativer dekadischer Logarithmus der H+-Ionenkonzentration in  
wässriger Lösung 
pH SWS/ ts/ NBS pH-Skalen: SWS: Seawater scale (dt. „Seewasser-Skala”), total scale  
(dt. „Gesamtskala“), NBS: Standard nach der amerikanischen Bundesbe-
hörde „National Bureau of Standards“ (heute NIST nach „National Institute 
of Standards and Technology“, dt.: „Nationales Institut für Standards und 
Technologie“) 
PLA Phospho-L-Arginin 
Q10 Temperaturkoeffizient der van-’t-Hoff’schen Regel 
RCP/ SRES Modelle der Klimaprognosen; „Representative Concentration Pathways'”, 
bzw. „Special Report on Emissions Scenarios” 
RMR/ MMR Sauerstoffverbrauchsraten des Routinemetabolismus (engl. „routine me-
tabolic rate”), bzw. des maximalen Metabolismus (engl. „maximal metabo-
lic rate”) 
S/B Säure-Base (z.B. in Säure/Basen-Pufferkapazität) 
T/ T1/ T2 Temperatur, Experimentaltemperatur 1 (niedriger) und 2 (höher) 
tges/ tt/ tp/ tErholung Gesamtzeit, tonische Zeit, phasische Zeit, Erholungszeit (engl. „recovery 
time“) 
 
Tiere 
Stamm Familie Gattung Deutsch 
Crustacea   Krebstiere (z.B. Krebse) 
Echinodermata   Stachelhäuter  (z.B. Seeigel, Seesterne(Asteroida)) 
Mollusca 
Mollusken   
Weichtiere (z.B. Muscheln (Bivalvia),  
Schnecken, Kopffüßer (Cephalopoda)) 
 Pectinidae  Kammmuscheln 
  
Pecten spp. 
Chlamys spp. 
Aequipecten spp. 
Adamussium spp. 
Argopecten spp. 
Placopecten spp. 
 
  Mytilus spp. Miesmuscheln 
  Crassostrea spp. Austern 
  Serripes spp. Herzmuscheln 
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Einheiten 
(Basis)Einheit Formelzeichen (Basis)Größe v.a. verwendet für 
Druck Pa, atm Pascal, Atmosphären PeO2, PeCO2,  CO2-Konzentrationen 
Teile ppm, % parts per million, Prozent CO2-Konzentrationen, Kap. 4 
Kraft N Newton Fges, Ft, Fmp, Fmax 
Länge cm Zentimeter Morphologie 
Masse g, gTG Gramm, Gramm Trockenge-wicht 
Angaben in Kap. 2, Einheit 
Sauerstoffverbrauchs-
messung 
Pufferkapazität βNB sl slyke S/B-Pufferkapazität 
Sauerstoffver-
brauchsrate µmol O2 h-1 gTG-1 
Sauerstoffverbrauch [M] pro 
Zeiteinheit und pro Gramm 
Trockengewicht 
RMR, MMR, NAS 
Stoffmengen-
konzentration M Molarität, Mol pro Liter CeCO2, HCO3- 
Temperatur °C Grad Celsius Temperaturangaben, T1, T2 
Volumen L Liter v.a. Angaben in Kap. 2 
Zeit h, min, s Stunde, Minute, Sekunde Erholungsdauer,  Fluchtdauer (tt, tp) 
Dimensionslos   FAS, pH, CI, MI, Q10,  Salinität 
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Summary 
 
Ongoing climate change threatens the world´s terrestrial and aquatic ecosystems. Ma-
rine life is affected by ocean warming and acidification (OWA). This project investigated 
effects of OWA scenarios on several groups of globally distributed scallops (Pectinidae). 
Scallops are known to be sensitive to environmental disturbances. Further, they are ex-
ceptional model organisms as they display an energetically expensive active escape re-
sponse by bursting valve claps when confronted e.g. with predators. We chose two 
commercially important species as calcifying model organisms, the eurythermal King 
scallop Pecten maximus from Norway (boreal) and France (temperate) and the steno-
thermal Island scallop Chlamys islandica from Greenland (sub-Arctic), to compare differ-
ent groups within a latitudinal gradient. The results of this thesis are discussed against 
the background of the concept of oxygen- and capacity-limited thermal tolerance 
(OCLTT). The OCLTT-concept describes the aerobic scope in relation to temperature. 
The aerobic scope represents the amount of energy an animal is able to utilize for its 
performance. Stressors like ocean warming (OW) lead to a drop of performance below 
the optimum. According to Pörtner and Farrell (2008) additive stressors like ocean  
acidification (OA) cause a reduction of the aerobic scope, for example due to elevated 
energy costs for maintenance. Subsequently, this can lead to a narrowing of the thermal 
window. Therefore, OWA conditions could shift animals from an optimum-range of their 
performance to a pejus-range (pejus, lat. “worse”) or even beyond to a pessimum-range 
(pessimum, lat. “worst”).  
Test animals were long-term incubated at two CO2 concentrations (0.04 kPa ≙ 
normocapnia vs. 0.11 kPa ≙ hypercapnia) and at two temperatures ranging from 0-20°C 
(habitat temperature and temperature elevated by ca. 5°C). Investigated parameters 
included haemolymph parameters (PO2, PCO2, pH, HCO3-, CCO2) to examine their abilities 
of extracellular oxygen support and acid-base capacity. Respiration rates of routine and 
maximal metabolic rates after exhaustive swimming were used to calculate aerobic 
scopes and recovery time of the animals. Several escape performance parameters such 
as number of claps, total, tonic, maximal and mean phasic force produced and total, tonic 
and phasic times needed during escaping were measured to assess their individual 
swimming performance.  
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In general, results of this thesis do support and can be interpreted within the OCLTT-
framework. Test animals in the pejus-range were more vulnerable to OA effects than 
groups in the optimum-range. Additionally, extracellular oxygen supply was better in 
groups within their optimum-range (≥ 10 kPa) compared to groups within their pejus-
range (PeO2-values < 10 kPa.)  
The mortality rate of the boreal P. maximus population at the lower temperature (4°C) 
was 55% and rose to 90% under hypercapnic conditions. This increase in mortality may 
have an underlying seasonal cause of winter animals lacking stored energy reserves. The 
additional acidification at elevated temperature (10°C) led to a 1.3times reduced factori-
al aerobic scope (FAS). The OA conditions might have caused a drastic reduction of the 
FAS at 4°C, too. Therefore, the scallops could not compensate the rising energy costs in 
combination with depleted storage substances. This led to a shift from lower pejus to 
lower pessimum range. Contrary to the Norwegian population, the FAS of the French P. 
maximus population was not influenced by OA, but OW led to a reduction by almost 
50%. This shifted the temperate population from optimum to upper pejus range. Like-
wise, elevated temperature reduced some parameters of the escape performance of C. 
islandica (see below), and thus shifted these animals from the optimum to the border of 
the optimum and upper pejus range. 
OWA conditions caused weakened escape performances for all groups compared to con-
trol animals. Nevertheless, the cause (OA, OW) as well as the targeted parameters varied 
between groups. In C. islandica, swimming parameters, associated with high energy de-
mands were reduced by both OA and OW. In contrast, OA caused a reduction of tonic 
(passive) escape parameters in the French P. maximus population, while OW caused a 
trade-off that shifted escape performance from active swimming to passive valve closure 
in this temperate population. OA reduced mean phasic (swimming) force of the boreal 
population at both temperatures. While values of total and tonic force more than dou-
bled under OW, OWA conditions caused synergistic effects and these values dropped 
back to levels characteristic for boreal population at 4°C. However, valve closure is not 
as efficient against predators as active swimming. Therefore, this may represent a de-
cline in traits necessary for the survival of the investigated scallops. 
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Interestingly, extracellular acid/base capacities varied between species and also within-
populations. Temperate P. maximus showed the highest, C. islandica the lowest buffer 
abilities. These differences are mirrored by compensation capacities of hypercapnic 
conditions by the other parameters. For example, OA effects in the boreal population 
were greater than in the temperate population, which showed a better acid/base com-
pensation ability.  
As climate change causes among others an elevation of the aragonite and calcite com-
pensation depths (ACD, CCD), further investigation especially about the differences at 
the efficientcy of extracellular acid/base capacities could reveal interesting processes, as 
poor regulation abilities will cause higher energetically compensation costs for the ani-
mals. Also a multifactorial approach including effects of changes in salinity due to melt-
ing ice shields and consequences of the elevation of ACD and CCD for shell formation 
would give a more detailed picture about the fate of the two species in future oceans.  
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Zusammenfassung 
 
Die Folgen des weltweiten Klimawandels bedrohen terrestrische und aquatische Öko-
systeme. Dabei wirken sich die Ozeanerwärmung und –versauerung (engl. ocean war-
ming and acidification (OWA)) auf marine Organismen aus. Im Rahmen dieser Arbeit 
wurden Effekte von OWA-Szenarien auf zwei der weltweit verbreiteten Kammmuschel-
Arten (Pectinidae) untersucht. Kammmuscheln sind für ihre Sensibilität gegenüber 
Umweltänderungen bekannt. Eine für die Erforschung von Umwelteinflüssen besonders 
nutzbare Eigenschaft ist ihre außergewöhnliche Fluchtreaktion: Über schnelle Muskel-
kontraktionen des phasischen Adduktormuskels, bei denen sie ihre Schale schnell 
schließen und wieder öffnen, sind sie in der Lage, Prädatoren unter hohen Energiekos-
ten zu entkommen. Als kalzifizierende Modellorganismen wurden die eurytherme Große 
Pilgermuschel Pecten maximus von Norwegen (kalt-gemäßigt) und von Frankreich 
(warm-gemäßigt) sowie die stenotherme Isländische Kammmuschel Chlamys islandica 
von Grönland (sub-arktisch) ausgewählt. Beide Arten werden kommerziell genutzt. Da-
mit ließen sich zwei für die Fischerei bedeutende Gruppen im Latitudinalgradienten 
miteinander vergleichen. Die Untersuchungsergebnisse wurden vor dem Hintergrund 
des Konzeptes der sauerstoff- und kapazitäts-limitierten Temperaturtoleranz (engl. 
oxygen- and capacity-limited thermal tolerance (OCLTT)) diskutiert. Das OCLTT-
Konzept beschreibt die aerobe Kapazität in Abhängigkeit von der Temperatur. Die aero-
be Kapazität ist die Energiemenge, die dem Tier für seine Leistungsparameter (z.B. 
Wachstum, Reproduktion, Aktivität) zur Verfügung steht. Stressoren wie die Ozeaner-
wärmung (OW) bewirken einen Abfall der Leistungsparameter. Nach Pörtner und Far-
rell (2008) verringern additive Stressoren wie die Ozeanversauerung (OA) die aerobe 
Kapazität der Tiere u.a. durch einen Anstieg der Energiekosten für die Grundversorgung 
und verkleinern daher deren Temperaturtoleranz-Bereich. Somit könnten OWA-
Bedingungen die Tiere dem OCLTT-Konzept gemäß von einem Optimum- in einen Pejus-
Bereich (lat. pejus „schlechter“) oder sogar in einen Pessimum-Bereich (lat. pessimum 
„am Schlechtesten“) verschieben.  
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Die Versuchstiere wurden bei verschiedenen CO2-Konzentrationen (0.04 kPa ≙ 
Normokapnie vs. 0.11 kPa ≙ Hyperkapnie) und zwei Temperaturen im Bereich 0-20°C 
(Habitat- und um ca. 5°C erhöhte Temperatur) langzeit-inkubiert. Es wurden Hä-
molymph-Parameter (PO2, PCO2, pH, HCO3-, CCO2) gemessen, um die extrazelluläre Sauer-
stoffversorgung und die Säure-Base (S/B)-Pufferkapazität zu ermitteln. Außerdem wur-
den die Sauerstoffverbrauchsraten von Routine- und maximaler Stoffwechselrate nach 
der Fluchtreaktion erfasst, um die aerobe Kapazität und die Erholungszeit berechnen zu 
können. Bei der Fluchtreaktion wurden mehrere Parameter bestimmt, um die individu-
elle Flucht“leistung“ einzuschätzen: die Anzahl der Adduktorkontraktionen („claps“), die 
Gesamt-, tonische-, mittlere phasische sowie die Maximalkraft und die Gesamt-, tonische 
und phasische Zeitdauer des Flüchtens.  
Generell passen die von mir ermittelten Befunde in das OCLTT-Konzept und werden 
daher in dessen Rahmen interpretiert. Versuchstiere im Pejus-Bereich zeigten sich ge-
genüber Hyperkapnie anfälliger als Gruppen im Optimal-Bereich. Auch die extrazelluläre 
Sauerstoffverfügbarkeit war bei Gruppen im Optimum-Bereich größer (≥ 10 kPa) als bei 
Gruppen im Pejus-Bereich mit PeO2-Werten < 10 kPa.  
Bei der niedrigen Temperatur (4°C) zeigte sich bei der borealen P. maximus-Population 
bereits eine Mortalitätsrate von 55%, die unter Hyperkapnie auf 90% anstieg. Die Win-
tertiere besaßen, saisonal bedingt, wahrscheinlich kaum noch gespeicherte Energiere-
serven. Bei der erhöhten Temperatur (10°C) führte die zusätzliche Versauerung zu einer 
um den Faktor 1,3 reduzierten faktoriellen aeroben Kapazität (FAS). Die OA verursachte 
vermutlich auch bei 4°C eine deutliche Verminderung der FAS, so dass die Tiere in Kom-
bination mit fehlenden Speicherstoffen die durch die hyperkapnischen Bedingungen 
erhöhten Energiekosten nicht mehr kompensieren konnten. Das führte somit zu einer 
Verschiebung vom unteren Pejus- in den unteren Pessimum-Bereich. Im Gegensatz zu 
den norwegischen P. maximus wurde die FAS bei den französischen P. maximus nicht 
durch die OA beeinflusst, durch die OW jedoch in etwa halbiert. Die Verschiebung vom 
Optimum- in den oberen Pejus-Bereich bei der warm-gemäßigten P. maximus-
Population ist daher auf die OW zurückzuführen. Die Temperaturerhöhung reduzierte 
bei C. islandica einige Parameter der Fluchtreaktion (s. unten), so dass die OW die sub-
arktischen Tiere von ihrem Optimum- an die Grenze zwischen ihrem Optimum- und ih-
rem oberen Pejus-Bereich verschob.  
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Die OWA-Bedingungen bewirkten bei allen Gruppen eine Schwächung der Fluchtreakti-
on, wobei die Effekt-Ursache (OA, OW) und die beeinträchtigten Parameter differierten. 
So waren bei den grönländischen C. islandica die energieintensiven (aktiven) Schwimm-
Parameter durch OA und OW reduziert. Bei den französischen P. maximus wirkte sich 
die OA auf tonische (passive) Parameter der Fluchtreaktion vermindernd aus, während 
die OW zu einem Trade-off mit einer Verschiebung weg vom aktiven Flüchten hin zum 
passiven Geschlossen-Halten der Schale führte. Bei den borealen P. maximus wirkte sich 
die OA auf die mittlere phasische Kraft (Schwimmkraft) bei beiden Temperaturen redu-
zierend aus: Während die OW die Gesamt- und die tonische Kraft mehr als verdoppelte, 
wirkten sich die OWA-Bedingungen bei dieser Population synergistisch aus und halbier-
ten diese beiden Kräfte wieder. Allerdings ist dieses passive Zumachen in der Abwehr 
von Prädatoren nicht so erfolgreich wie das aktive Flüchten. Daher werden die Überle-
bensfähigkeiten der Kammmuscheln in Bezug auf ihre Fluchtreaktion durch die OWA-
Bedingungen beeinträchtigt. 
Interessanterweise schienen die extrazelluläre S/B-Pufferkapazitäten zwischen den un-
tersuchten Gruppen zu variieren: die warm-gemäßigten P. maximus zeigten die höchste, 
C. islandica die niedrigste S/B-Kompensationsfähigkeit. Diese Unterschiede in der S/B-
Pufferkapazität spiegelten sich in Bezug auf die Kompensationsfähigkeit der hyper-
kapnischen Bedingungen auch in den anderen Parametern wieder. In der borealen Po-
pulation wurden beispielsweise größere OA-Auswirkungen gemessen als in der warm-
gemäßigten P. maximus-Population, die über eine höhere Pufferkapazität verfügte. 
Nachdem der Klimawandel im Meer u.a. auch eine Anhebung der Calcit- und Aragonit-
Kompensationstiefe (CCD, bzw. ACD nach engl. calcite/ aragonite compensation depth) 
zur Folge hat, wären weitergehende Forschungen auch in Hinblick auf die unterschiedli-
chen S/B-Pufferkapazitäten von hohem Interesse, da eine schlechtere S/B-
Pufferkapazität höhere Energiekompensationskosten für das Tier bedeuten. Ein multi-
faktorieller Ansatz, bei dem Salinitätsänderungen durch das Abschmelzen der polaren 
Eisschilde und die Konsequenzen für die Schalenbildung aus der sich verschiebenden 
Calcit- und Aragonit-Kompensationstiefe berücksichtigt werden, würde das Bild der 
beiden Arten im „Ozean der Zukunft“ abrunden.  
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1. Einleitung 
Diese Arbeit befasst sich mit den physiologischen Auswirkungen der Ozeanversauerung 
und Ozeanerwärmung auf zwei Kammmuschelarten. Daher wird zunächst auf den Kli-
mawandel in besonderem Bezug auf die Ozeane eingegangen und der aktuelle wissen-
schaftliche Stand von physiologischen Auswirkungen auf Kammmuscheln, auch vor dem 
Hintergrund des OCLTT-Konzeptes, dargestellt. Danach werden die verwendeten Model-
lorgansimen näher vorgestellt und abschließend die Fragestellungen dieser Arbeit ab-
gehandelt. 
 
1.1 Klimawandel, Ozeanerwärmung und Ozeanversauerung 
 
Das Schlagwort „Klimawandel“ umfasst signifikante klimatologische Änderungen seit 
Beginn der Industrialisierung (ca. 1750). Laut dem „Intergovernmental Panel on Climate 
Change“ (IPCC) ist der Klimawandel mit 95%iger Wahrscheinlichkeit nicht allein durch 
natürliche Schwankungen erklärbar, sondern auf die Verstärkung des natürlichen 
Treibhauseffektes auf Grund der massiven anthropogenen Emissionen von Treibhaus-
gasen (z.B. CO2, CH4, NO2) zurück zu führen (IPCC 2013). Global wirksam sind (vgl. Abb. 
1.2) u.a. die atmosphärische Erderwärmung um ca. 0,9°C (IPCC 2013), der damit einher-
gehende Anstieg der mittleren globalen ozeanischen Oberflächenwassertemperatur 
(Ozeanerwärmung), der Rückgang von Meereis wie z.B. in der Arktis zwischen 1979 und 
2012 alle 10 Jahre um 3,5 - 4,1% (IPCC 2013) sowie die Senkung des Durchschnitts-pH-
Wertes des Oberflächenwassers der Meere um 0,1 pH-Einheiten seit 1750 mit einer der-
zeitigen Abnahmerate von ca. 0,002 pH-Einheiten pro Jahr (Ozeanversauerung ; Haugan 
und Drange 1996, Caldeira und Wickett 2003, Blackford und Gilbert 2007, IPCC 2007, 
2013). Die Auswirkungen des Klimawandels variieren regional: so erwärmen sich z.B. 
die Tropen, die Arktis und die Antarktis schneller als die gemäßigten Breiten und in den 
hohen Breiten führen die kalte Temperatur in Kombination mit der Aussüßung durch 
Schmelzwässer und die damit größere Menge gelösten CO2s zu einer stärkeren Ozean-
versauerung (Fabry et al. 2008, Feely et al. 2009, Steinacher et al. 2009, Hoegh-Guldberg 
und Bruno 2010, IPCC 2007, 2013).  
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CO2 wirkt in zweifacher Hinsicht: in der Atmosphäre agiert es als Treibhausgas mit der-
zeitigen Anstiegsraten von ca. 2 ppm pro Jahr (präindustriell ca. 280 ppm, 2011 
391 ppm; Brierley und Kingsford 2009, IPCC 2013), während es in den Ozeanen auf 
Grund der Löslichkeit von CO2 zur Versauerung der Meere beiträgt. Mit der Ozeanver-
sauerung gekoppelt ist eine Anhebung der Kompensationstiefe für Carbonatmineralien, 
die für Organismen mit Kalkschalen, wie die Kammmuscheln, von existentieller Bedeu-
tung ist (Zeebe et al. 2008).  
Das atmosphärische CO2 steht in Gleichgewicht mit dem im Seewasser gelösten CO2 
(Henry-Gesetz). Daher nimmt der Ozean einen Teil der CO2-Emissionen auf, wenn der 
CO2-Gehalt der Atmosphäre steigt (derzeit ca. ¼ der Gesamtmenge, was in etwa 106 t h-1 
entspricht; Brewer 2009, Orr 2011). Würde diese Absorption durch die Ozeane entfal-
len, lägen die derzeitigen atmosphärischen CO2-Werte ca. 55 ppm höher (Sabine et al. 
2004). Die Ozeane haben bereits ca. 30% der zwischen 1750 und 2011 emittierten CO2-
Emissionen aufgenommen (IPCC 2014). Dabei befindet sich etwa die Hälfte der bisher in 
die Ozeane gelangten anthropogenen CO2-Emissionen in den oberen 400 m Wassersäule 
(Sabine et al. 2004). Lediglich 7% wurden in Tiefen größer gleich 1500 m transportiert 
(Sabine et al. 2004). Pearson und Palmer (2000) zeigten, dass der Oberflächen-pH der 
Meere trotz natürlicher pH- und PCO2-Fluktuationen, in den letzten 20 Millionen Jahren 
nie unter 8,0 lag. Die Problematik der heutigen Ozeanversauerung beruht demzufolge 
für marine Kalzifizierer zum einen auf dem Grad der Versauerung und zum anderen auf 
der derzeit ca. 100 mal schnelleren Versauerungsrate verglichen mit den pH-
Schwankungen der vergangenen 25 Millionen Jahre (Blackford und Gilbert 2007). Eine 
evolutive Anpassung an diese neuen Umweltbedingungen dürfte für die ausgewählten 
Kammmuschelarten daher eher fraglich sein.  
Das chemische Lösungsverhalten von CO2 im Meer (vgl. Gleichung 1) ist generell abhän-
gig von den Parametern Temperatur, Salinität, Druck und pH, die die Reaktionsge-
schwindigkeit der Gleichgewichtskonstanten K0, K1 und K2 beeinflussen (Zeebe und 
Wolf-Gladrow 2001, Ridgwell und Zeebe 2005 (Box 1), Schubert et al. 2006, IPCC 2007 
(Box 7.3), Orr 2011). CO2 dissoziiert im Wasser zu Hydrogencarbonat, Carbonat und ge-
ringen Spuren von Kohlensäure unter Freisetzung von Protonen, wodurch sich der pH-
Wert verändert, der das Verhältnis der CO2-Spezies zueinander bestimmt.  
(1)  CO2 + H2O ↔ H2CO3 ↔ H+ + HCO3- ↔ 2H+ + CO32- K2 K1 K0 
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Unter den derzeitigen Bedingungen im Meer liegt Hydrogencarbonat begünstigt vor 
(Abb. 1.1), so dass sich eine Verteilung von [CO2] : [HCO3-] : [CO32-] von ca. 
0,5% : 86,5% : 13% (Temperatur 25°C, Salinität 35, PCO2 365 µatm, DIC 2,1 mmol kg-1, 
pH 8,1; Zeebe und Wolf-Gladrow 2001) ergibt. 
 
Prognosen über künftige Entwicklungen (Abb. 1.2) werden an Hand verschiedener Mo-
delle (u.a. IS92 (1992), SRES (2000), RCP (2013)) getroffen (IPCC 1995, 2013, Wigley et 
al. 1996, Caldeira und Wickett 2005). Die zu Beginn dieser Arbeit aktuellen Modelle der 
SRES-Familie, nach denen die Experimentalbedingungen geplant wurden, prognostizier-
ten laut IPCC (2001) bis 2100 je nach Szenario eine atmosphärische CO2-Erhöhung von 
490-1260 ppm (75-350% über der CO2-Konzentration von 1750) und eine damit ein-
hergehende Senkung des pH-Wertes um weitere 0,14-0,35 pH-Einheiten. Daher wird in 
der zweiten Hälfte des 21. Jahrhunderts in fast allen SRES-Szenarien mit einer Carbonat-
Untersättigung des Antarktischen Ozeans gerechnet, durch die eine Beeinträchtigung 
kalkbildender Organismen (auch die in dieser Arbeit untersuchte Gruppe der Pec-
tinidae) zu erwarten ist (Kleypas et al. 1999, Riebesell et al. 2000, Seibl und Walsh 2001, 
Caldeira und Wickett 2003, Langdon et al. 2003, Pörtner et al. 2004, IPCC 2007, Doney et 
al. 2009). Bezüglich der Erwärmung sind nach den SRES-Szenarien Temperaturerhö-
hungen von minimal 1,1°C (B1) bis zu maximal 6,4°C (A1) zu erwarten. Bei den neueren 
Modellen der RCP-Familie wird eine Senkung des Meerwasser-pH-Wertes bis zum Jahr 
2100 im Bereich ∆ 0,06-0,32 vorausgesagt. Die verschiedenen RCP-Szenarien lassen eine 
Erwärmung für den Zeitraum 2081 bis 2100 im Bereich von 0,3°C (RCP 2.6) bis zu 4,8°C 
(RCP 8.5) erwarten (IPCC 2013).  
Abbildung 1.1 Bjerrum-Diagramm 
für CO2-Spezies in Meerwasser. 
Aus: Ridgwell und Zeebe 2005. 
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Abbildung 1.2 Messdaten und Prognosen zum Klimawandel. a) Darstellung erhobener Werte seit 1000, 
bzw. 1800-2000 mit Prognosen (grau hinterlegt) bis 2100 nach IPCC 2007 SRES A2. Nach Doney et al. 
2012. b) Entwicklung (historisch) und Prognosen bis 2100 unter Verwendung der RCP-Modellfamilie der 
mittleren globalen Oberflächentemperatur (oben), bzw. des globalen Oberflächen-pHs der Meere (unten). 
Nach IPCC 2013. 
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1.2 Physiologische Auswirkungen von Temperaturerhöhung und CO2  
 
In der vorliegenden Arbeit werden Definitionen nach Clarke (1991) verwendet: „Akkli-
mation“ als Anpassung der Kammmuscheln an veränderte Umweltparameter unter La-
borbedingungen, „Akklimatisation“ (oder „phänotypische Adaption“) als Anpassung des 
Organismus an veränderte Umweltbedingungen im Habitat und „Adaption“ (bzw. „geno-
typische Adaption“) als genetische Anpassung an neue Umweltbedingungen mittels Ver-
erbung.  
Kammmuscheln können als Ektotherme ihre Körpertemperatur nicht durch innere Pro-
zesse regulieren, so dass die Körpertemperatur stets gleich der Umgebungstemperatur 
ist. Bei einer Erwärmung des Umgebungswassers sind also alle Stoffwechselprozesse 
der Kammmuscheln direkt betroffen (Penzlin 2005, Heldmaier et al. 2013).  
Physiologisch wirkt sich die Erhöhung der Umgebungstemperatur bei mittlerer Zeit-
dauer durch Akklimation auf verschiedene Weise aus. Neben sofort auftretenden Kon-
formationsänderungen in Enzymen und den Auswirkungen auf die Effizienz von Stoff-
wechselwegen (Hazel und Prosser 1974), beeinflusst eine Temperaturveränderung vor 
allem Lipide (Membranfluidität, -komposition; Lipidstoffwechsel) und damit den aktiven 
und passiven Stofftransport über Membranen. Dadurch können fein abgestimmte Zwi-
schenschritte bei Stoffwechselprozessen gestört werden (Hazel und Prosser 1974, Fre-
derich 1999, Storch 2003, Penzlin 2005, Heldmaier et al. 2013). Eine Temperaturverän-
derung wirkt sich auch auf Proteine aus. So kommt es zur Ausbildung von temperatur-
angepassten Enzym-Isoformen und -Modifikationen sowie zur Bildung von Schutzprote-
inen wie Hitzeschock- oder Gefrierschutzproteinen (z.B. die Expression von Hitze-
schockproteinen bei Placopecten magellanicus und der Karibischen Kammmuschel Arg-
opecten irradians (Brun et al. 2008)). Generell verursacht eine Erhöhung der Umge-
bungstemperatur eine Beschleunigung der Stoffwechselraten des Organismus. Diese 
Beschleunigung wird oft mit Hilfe des Q10-Wertes ausgedrückt. Eine Erhöhung um 10°C 
löst im Organismus zumeist bis zu 3mal schneller ablaufende Stoffwechselprozesse (z.B. 
Sauerstoffverbrauchsraten) aus und wird, wie in Gleichung 2 beschrieben, berechnet 
(Precht et al. 1973, Penzlin 2005, Heldmaier et al. 2013): 
(2)  10 = (	)

 
mit T1, T2 als Temperatur 1 und 2 (T2 > T1) [°C] und R1, R2 als Raten bei T1 bzw. T2.  
1. Einleitung
Das Konzept 
oxygen
verknüpft 
eines Organismus (Ani
das zur Verfügung stehende Energiebudget gleichbedeutend mit dem Sauerstoffve
brauch. 
be Kapazität (also die 
das Temperaturtoleranzschema (Abb.
Ozeanerwärmung
peraturtoleranz
Abbildung
ungünstigen Umweltbedingungen (z.B. Hyperkapnie, Hypoxie) verengter Bereich (gestrichelte Kurve; mit 
Pfeilen angedeutet). 
Linie berühren oder sogar darüber hinausgehen (nicht graphisch dargestellt). 
der Temperaturtoleranz sind durch unterschiedliche Farben dargestellt: Optimal
(grau bis blau), Pe
reich (ab rot). 
 
Innerhalb des optimalen Temperaturbereiches ist die aerobe Kapazität
schied zwischen minimaler und 
zesse des Organismus 
Wachstum, Entwicklung und Fortpflanzung, sowie Aktivität (z.B. Flucht vor Prädat
ren)) – 
angelegt werden.
 
der Sauerstoff
- and capacity
u.a. den abiotischen Faktor der Habitattemperatur mit dem Energiebedarf 
Damit ergibt
schemas betrachtet. 
 1.3 Schema der Temperaturtoleranz. Regulärer Bereich (durchgezogene Kurve) und unter 
jus
Nach Pörtner und Fa
können energetisch versorgt und Energ
 
-limited thermal tolerance (OCLTT)) (Pörtner 2001
malia). Da der größte Teil der Energie aerob produziert wird, ist 
 sich eine Temperaturtoleranzkurve, deren Verlauf durch die aer
überschüssige
 geht, wird im Folgenden nur die Seite der Wärmezunahme des Te
Im Optimum kann der Kurvenverlauf der ge
-Bereich (blau bis grün), Pessimum
– Grundversorgung
- und Kapazitäts
 aerob gewonnene Energiemenge), bestimmt wird 
 1.3
 
rrell (2008).
maximaler Sauerstoffverbrauchsrate
 
-limitierten Temperaturtoleranz (engl. 
). Da es in dieser Arbeit um Auswirkungen der 
-
 
sparameter
iereserven in Form von Speicherstoffen 
strichelten Kurve die durchgezogene 
Bereich (grün bis rot), kritischer (letaler) B
 und Leistungsparameter (wie 
Die verschiedenen Bereiche 
, maximal. Alle Pr
a, 2002, 2010) 
 
-Temperaturbereich 
, also der Unte
17 
r-
o-
– 
m-
e-
r-
o-
o-
1. Einleitung  18 
Erhöht sich die Temperatur, folgt ab der Pejus-Temperatur Tp (Pejus lat. „schlechter“) 
der Pejus-Bereich. Dieser ist durch einen Energieverbrauch gekennzeichnet, der zuneh-
mend nicht mehr nur durch die Sauerstoffversorgung gedeckt werden kann und somit 
zu einem reduzierten extrazellulären PO2 führt. Daher werden Speicherstoffe zur zusätz-
lichen Energiegewinnung gezehrt. Dieses Ungleichgewicht ist eine Folge gestiegener 
Kosten bei der Grundversorgung (z.B. Schutz- und Reparaturmechanismen von Zellen, 
Kosten der Sauerstoffversorgung) oder/ und einer erschwerten Energiegewinnung (z.B. 
Nahrungsassimilation, geringere O2-Löslichkeit, mangelnde Umverteilung im Körper; 
Sokolova et al. 2012). Die Sauerstoffunterversorgung hat trotz erhöhter Herzpump- und 
Ventilationsraten eine Abnahme der Leistungsfähigkeit und eine verminderte aerobe 
Kapazität zur Folge, deren Auswirkungen auf einzelne Parameter teilweise über Trade-
off-Mechanismen (s. unten) kompensiert werden.  
Der jeweilige Pessimum-Bereich (Pessimum lat. „am Schlechtesten“) wird mit der kriti-
schen Temperatur Tc (engl. critical) erreicht. Nach Überschreiten von Tc können die 
Trade-off-Mechanismen und die aerobe Energiegewinnung den erhöhten Sauerstoffbe-
darf und die damit einhergehenden Zellschäden nicht mehr ausgleichen – der Sauer-
stoffbedarf ist ungedeckt. Die Energieversorgung schaltet daher partiell auf anaerobe 
Stoffwechselwege um. Dadurch reichern sich in den Geweben anaerobe Endprodukte 
(z.B. Succinat, Lactat, Propionat oder Acetat) an. Das Überleben des Individuums ist trotz 
der Aktivierung von Schutz- und Reparaturmechanismen (Hitzeschock-Proteine, Antio-
xidantien) nur noch auf kurzen Zeitskalen möglich (unter Umständen durch ein Herab-
setzen der Stoffwechselrate („metabolic depression“ (engl.) etwas verlängerbar). Es 
wird eine deutliche Abnahme des extrazellulären PO2-Wertes verzeichnet und die aerobe 
Kapazität reduziert sich gegen Null.  
Ab der letalen Temperatur Td (engl. denaturation) werden alle Prozesse im Körper ge-
schädigt und das Zusammenspiel der Stoffwechselwege nachhaltig gestört. Der Energie-
bedarf übersteigt deutlich die Energieversorgung. Bei derartig erhöhten Temperaturen 
denaturieren Proteine und der Organismus stirbt nach kurzer Zeit (Pörtner 2001a, b, 
Pörtner 2002, Pörtner und Knust 2007, Pörtner und Lannig 2009, Pörtner 2010, Sokolo-
va et al. 2012).  
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Untersuchungen an marinen Evertebraten und Fischen scheinen das OCLTT-Konzept 
durchweg zu bestätigen (Annelida (Sipunculus nudus (Zielinski und Pörtner 1996), Are-
nicola marina (Sommer et al. 1997)), Mollusca (Crassostrea virginica (Lannig et al. 2006, 
2008), Crassostrea gigas (Lannig et al. 2010), Laternula elliptica (Pörtner et al. 1999a), 
Limopsis marionensis (Pörtner et al. 1999b), Sepia officinalis (Melzner et al. 2006)), Echi-
nodermata (Apostichopus japonicus (Dong et al. 2011)), Crustacea (Maja squinado (Fre-
derich und Pörtner 2000), Hyas araneus (Walther et al. 2009a), Cancer pagurus (Metzger 
et al. 2007)), Pisces (Zoarces viviparus, Pachycara brachycephalum (van Dijk et al. 1999, 
Mark et al. 2002, Pörtner und Knust 2007), Salmo salar (Farrell et al. 2008, Anttila et al. 
2013), Gadus morhua (Lannig et al. 2004), Oncorhynchus nerka (Eliason et al. 2011)).  
 
Seit 2013 finden sich in der Literatur skeptische Beiträge, die das OCLTT-Konzept in 
Frage zu stellen versuchen. Gräns et al. (2014) zweifeln z.B. in ihrer Studie zu Weißem 
Heilbutt die Allgemeingültigkeit des OCLTT-Konzeptes an, da ihre Daten zu Wachstums-
raten juveniler Tiere und aerober Kapazität vermeintlich nicht in den Rahmen des Kon-
zeptes passen. Jedoch nimmt dort die aerobe Kapazität unter Kontrollbedingungen ent-
gegen der Diskussion von Gräns et al. (2014) bei der höchsten Messtemperatur ab 
(Abb. 1a, blaue Datenpunkte) und unterstützt damit die OCLTT-These, nach der eine 
Temperaturerhöhung eine Verschiebung in den oberen Pejus-Bereich zur Folge hat und 
mit einer reduzierten aeroben Kapazität einhergeht. Zudem stellen die Autoren kein 
Gegenmodell vor, mit dem sich ihre Daten sinnvoller als im OCLTT-Konzept interpretie-
ren ließen. Clarke et al. (2013) argumentieren, dass jeder Leistungsparameter eine spe-
zifische Temperaturtoleranzkurve aufweise. Dies widerspricht jedoch nicht dem OCLTT-
Konzept, da die OCLTT-Kurve die „Summe“ der Leistungsparameter-Kurven darstellt, 
also den optimalen Kompromiss, bei dem das Tier unter dem geringsten energetischen 
Aufwand seine Leistungsfähigkeit am besten erhalten kann. Die von mir erhobenen Da-
ten der vorliegenden Arbeit passen widerspruchsfrei in das OCLTT-Konzept und werden 
daher in dessen Rahmen interpretiert.  
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Die mit der CO2-Erhöhung einhergehende Versauerung des Umgebungswassers verän-
dert dessen Gas- und Ionenkonzentrationen. Diese Veränderungen müssen dann von 
marinen Evertebraten mit eingeschränkten Puffer- und Regulationsmechanismen wie 
z.B. den Kammmuscheln, entsprechend ihrer Möglichkeiten kompensiert, bzw. toleriert 
werden. Die Hämolymphe der Kammmuscheln besitzt keine respiratorischen Proteine, 
und ihre Zusammensetzung unterscheidet sich nur unwesentlich vom umgebenden 
Meerwasser (Shumway 1977, MacDonald et al. 2006). Daher stehen den Kammmuscheln 
neben dem Kohlensäure-Hydrogencarbonat-Puffersystem (vgl. Gleichung 1) nur wenige 
Nicht-Hydrogencarbonat-Puffer, wie das zelluläre Phosphat-Puffersystem oder Protein-
Puffersysteme (N-terminale α-Aminogruppen meist von Aminosäuren wie Histidin und 
Cystein), zur Verfügung. Das Hydrogencarbonat-Puffersystem spielt bei aquatischen Tie-
ren auf Grund der guten Löslichkeit von CO2 in Wasser und des dadurch geringen Diffu-
sionsgradienten zwischen Umgebung und Organismus jedoch eine eher untergeordnete 
Rolle (Penzlin 2005, Melzner et al. 2009, Heldmaier et al. 2013). Daher ist die passive 
Pufferkapazität bei Kammmuscheln geringer wie z.B. bei Tieren mit hohem Proteinanteil 
im Blut. Auch verfügen Kammmuscheln über eine geringe Ionenregulationskapazität, 
mit der überschüssige Ionen (v.a. Protonen) aktiv über Transporter ausgeschieden, bzw. 
die Ausscheidung limitiert vorhandener Ionen (z.B. HCO3-) minimiert werden (Melzner 
et al. 2009).  
Als Maß für die (passive) Pufferkapazität, sowohl extrazellulär (Blut, Hämolymphe, 
Extrapallialflüssigkeit), als auch intrazellulär (Gewebe), wird die Steigung der entspre-
chenden Titrationskurve von Hydrogencarbonat verwendet. Im physiologischen pH-
Bereich 6-8 ist die Kurve fast linear und kann als „Nicht-Hydrogencarbonat-Pufferlinie 
βNB“ bestimmt werden. βNB berechnet sich als βNB = ± ∆ [HCO3-]/∆pH (±: in der Literatur 
wird der Betrag oder der tatsächliche (negative) Wert verwendet), angegeben in 
[slykes] mit 1 [sl] = 1 [mEq L-1 pH-1], bzw. für [HCO3-] auch [mmol L-1 pH-1], da für HCO3- 
gilt: 1 [mEq] = 1 [mM]. Je steiler die Gerade (also je größer der Betrag von βNB), desto 
größer die Pufferwirkung der verfügbaren Proteine (Penzlin 2005, Melzner et al. 2009, 
Heldmaier et al. 2013). Bei der Hämolymphe mariner Muscheln liegt der Betrag von βNB 
typischerweise im Bereich von 0,4-0,6 sl (Melzner et al. 2009) und unterscheidet sich 
damit höchstens um den Faktor 2 von βNB von Meerwasser mit 0,3 sl (Booth et al. 1984, 
Lindinger et al. 1984). Im Vergleich: βNB des proteinreichen Plasmas von Wirbeltieren 
liegt im Bereich bis zu 32 sl (Heldmaier et al. 2013).  
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Auf Grund der geringen Säure-Basen (S/B)-Pufferkapazität verändern sich die extrazel-
lulären Gaskonzentrationen und der pHe unter OA-Bedingungen im Außenmedium. In 
der Folge treten erhöhte Energiekosten für den Organismus auf, um Ionen- und Kon-
zentrationsgradienten zwischen intra- und extrazellulären Kompartimenten stabil auf-
recht zu erhalten. Basierend auf der Annahme, dass Organismen nur über ein begrenztes 
„energetisches Gesamtbudget“ verfügen (Review: Guderley und Pörtner 2010), müssen 
daher in anderen Bereichen energetische Einsparungen erfolgen oder/ und auf andere 
Möglichkeiten der Energiebereitstellung zurückgegriffen werden. Diese Kompensati-
onsprozesse wie der Verbrauch von Energiereserven oder eine energetische Umvertei-
lung von Prozessen, die nicht zwingenderweise für das kurzfristige Überleben erforder-
lich sind (z.B. Wachstum, Reproduktion) zu Gunsten direkt überlebensnotwendiger Pro-
zesse (z.B. Atmung, Verdauung, Ionenregulation oder molekularbiologische Prozesse 
wie Proteinbiosynthese) – auch „Trade-off“ genannt – lassen sich aus zahlreichen Einzel-
studien zur Ozeanversauerung herauslesen: Bei Mollusken ohne effektive extrazelluläre 
Pufferkapazität oder aktive Regulationsmechanismen ist die Ionen- und Gaszusammen-
setzung der Hämolymphe direkt von den hyperkapnischen Bedingungen betroffen. 
Gleichzeitig sind Prozesse wie Kalzifizierung, Wachstum, Schalenerhalt (Stabilität, Integ-
rität), aber auch dauerhaft essentielle Mechanismen wie die Immunantwort, Respirati-
ons- und Filtrationsraten unter hyperkapnischen Bedingungen häufig eingeschränkt 
(Zusammenstellung mit Schwerpunkt marine schalentragende Mollusken bei Gazeau et 
al. 2013, Reviews: Fabry et al. 2008, Doney et al. 2009, Dupont und Pörtner 2013). In der 
Studie von Lannig et al. (2010) konnte z.B. gezeigt werden, dass bei der Auster 
Crassostrea gigas aus dem Littoralbereich der Nordsee unter hyperkapnischen Bedin-
gungen der extrazelluläre pH-Wert sank, während die extrazellulären PCO2- und CCO2-
Werte stiegen. Einer signifikanten Erhöhung der extrazellulären Hydrogencarbonat-
Konzentration folgte eine Verschiebung der Energiestoffwechselwege, verschärft durch 
akute Erwärmung. Die Metastudien von Kroeker et al. (2010, 2013) und Wittmann und 
Pörtner (2013) zeigen auf, dass die Ozeanversauerung allgemein viele verschiedene Pa-
rameter (z.B. Überlebensrate, Kalzifizierung, Wachstum) der Gruppe der Mollusken be-
einträchtigt, basierend auf zahlreichen Einzelstudien (Zusammenstellungen z.B. bei Ga-
zeau et al. 2013, sowie Tabelle 1.1 (Schwerpunkt Kammmuscheln)). Dennoch kann es 
Ausnahmen vom allgemeinen Trend geben, da einzelne Spezies, bzw. Lebensstadien gut 
mit den neuen Umweltbedingungen zurechtkommen.  
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So zeigen die Fallstudien an Miesmuscheln aus der Ostsee von Fernandez-Reiriz et al. 
(2012) bei juvenilen Mytilus galloprovincialis und von Thomsen et al. (2010) bei Mytilus 
edulis keine Beeinträchtigung im somatischen Wachstum oder anderen Parameter unter 
hyperkapnischen Bedingungen. Thomsen et al. (2010) vermuteten, dass die Langzeit-
Inkubation zu einer Erhöhung der Kalzifizierungsfähigkeiten bei den Miesmuscheln 
führte. Außerdem würde bei der Ostsee-Population unter moderaten CO2-
Konzentrationserhöhungen kein kausaler Zusammenhang zwischen dem S/B-Status und 
dem Herabsetzen der Stoffwechselrate bestehen, d.h. die Tiere konnten unter moderater 
OA den durch die geringe extrazelluläre Pufferfähigkeit erhöhten Energiebedarf an-
scheinend kompensieren. Fernandez-Reiriz et al. (2012) begründeten die „Toleranz“ 
gegenüber hyperkapnischen Bedingungen, dass M. galloprovincialis unter OA-
Bedingungen erhöhte Ammonium-Exkretionsraten bei gleichzeitig erhöhten Absorpti-
onsraten aufwiesen. Dadurch wären die Tiere in der Lage, genügend Energie zu ver-
stoffwechseln, um die OA zu kompensieren. Auch bei juvenilen Pecten maximus kam es 
zu keinen potentiell negativen Auswirkungen auf Filtrations- oder Sauerstoffver-
brauchsrate durch erhöhte PCO2-Werte im Umgebungswasser, wenn ausreichend Nah-
rung zur Verfügung stand (Sanders et al. 2013). Sanders et al. (2013) vermuteten, dass 
litorale Organismen, die im Vergleich zu benthischen Organismen stärkeren Schwan-
kungen z.B. auch der CO2-Konzentration ausgesetzt seien, somit toleranter gegenüber 
(moderaten) OA-Bedingungen sein könnten. Außerdem betonten sie, dass die Energie-
gewinnung (Filtrationsrate, Futtermenge ad libitum) bei den Versuchstieren nicht durch 
die hyperkapnischen Bedingungen beeinträchtigt war, so dass P. maximus scheinbar 
genügend Energie assimilieren konnten, um die Beeinträchtigungen durch die OA aus-
zugleichen.  
Umweltveränderungen wie Ozeanversauerung und Ozeanerwärmung können sich nicht 
nur auf verschiedene Gattungen und Arten unterschiedlich auswirken. Auch zwischen 
Lebensstadien oder sogar auf verschiedene physiologische Parameter desselben Tieres 
können sich die Effekte unterscheiden. So sind die Wachstumsraten bei der Auster  
Saccostrea glomerata sowohl zwischen verschiedenen Populationen, als auch zwischen 
verschiedenen Lebensstadien unterschiedlich stark vermindert (Larven waren sensiti-
ver als adulte Tiere).  
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Die Einwirkung erhöhter CO2-Konzentrationen auf fertile Eltern-Tiere kompensierte bei 
gleichbleibenden PCO2-Gehalt einen Teil der Auswirkungen auf die Größe (reduziert) 
und die Entwicklungsdauer (verlängert) der F1-Larvalstadien, im Vergleich zu Larven, 
deren Elterntiere bei heutigen PCO2-Konzentrationen gehältert wurden (Parker et al. 
2011, 2012). Obwohl von der Ozeanversauerung beispielsweise die Auster Pinctada 
fucata (Filtrationsrate erhöht; Liu und He 2012) oder die Miesmuschel Mytilus gallopro-
vincialis (Wachstum, Adsorptionseffizienz, Exkretionsrate erhöht; Fernández-Reiriz et 
al. 2012) zu profitieren scheinen, zeigen die meisten untersuchten Organismen zumeist 
neutrale oder potentiell negative Ergebnisse – vor allem in der Gruppe der Kalzifizierer. 
Dabei scheinen Larvalstadien über die geringsten Kompensationsmöglichkeiten zu ver-
fügen (Reviews Doney et al. 2009, Fabry et al. 2008, Kroeker et al. 2010, 2013, Dupont 
und Pörtner 2013, Gazeau et al. 2013).  
Für Pectinidae zeigten die bisherigen Studien für alle Lebensstadien neutrale oder eher 
negative Auswirkungen (Tab. 1.1), wodurch der Fortbestand innerhalb der heutigen 
Verbreitungsgebiete gefährdet scheint.  
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Tabelle 1.1 Studien über Effekte von OA bzw. OWA an Pectinidae  
Art Alter Szenario Ansatz Parameter & Effekte 1 2 Quelle 
Argopecten irradians adult OA 
41Pa (pH 8,15); 61 Pa (pH 8,02); 90 Pa (pH 7,83); 
286 Pa (pH 7,45); 25°C 
ID: 60 Tage 
Kalzifizierungsrate ↓  Ries et al. 2009 
Argopecten irradians larval OA 
2009: 39 Pa (pH 8,08); 66 Pa (pH 7,83); 152 Pa (pH 
7,48); 24°C 
2010: 25 Pa (pH 8,17); 39 Pa (pH 8,04); 75 Pa (pH 
7,80); 150 Pa (pH 7,53); 24°C 
ID: 2009: max. 19 Tage,  
2010: max. 38 Tage 
Größe 
Metamorphose  
Überlebensrate  
Lipidanteil  
Schalenstabilität  
Wachstumsrate  
↓
↓
↓
↓
↓
↓ 
 
↑
↑
↑
↑
↑ 
Talmage und Gobler 2009, 
2010 
Argopecten irradians larval, juvenil OWA 
Larval: 24 Pa (pH 8,21); 37 Pa (pH 8,08); 76 Pa (pH 
7,81); 24°C; 28°C 
Juvenil: 40 Pa (pH 8,10); 171 Pa (pH 7,62);  
24°C; 28°C 
ID: max. 45 Tage 
Metamorphose  
Überlebensrate  
Lipidanteil  
Wachstumsrate  
↓
↓
↓
↓ 
↑
↑
↑
↑ 
Talmage und Gobler 2011 
Chlamys  
farreri adult? OA 
pH 8,1; pH 7,9; pH 7,6; pH 7,3; pH 7,0; 16°C 
ID: 7 Tage 
Kalzifizierungsrate 
Respirationsrate 
↓
↓  Mingliang et al. 2011 
Chlamys  
islandica adult OWA 
35 Pa (pHts 8,1);  
112 Pa (pHts 7,7);  
0°C; 5°C 
ID: 2010: 76-107 Tage; 2012: 42-65 Tage 
Aerobe Kapazität 
Klappaktivität 
Maximalkraft 
Klapp-Gesamtkraft 
Überlebensrate 
=
=
↓
=
= 
 Publikation 3 
Chlamys  
nobilis  adult? OA 
pH 8,1; 7,7; 7,4;  
25°C 
ID: 7 Tage 
Exkretionsrate 
Filtrationsrate 
Respirationsrate 
↓
↓
↓ 
 Liu und He 2012 
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Fortsetzung Tab. 1.1 
Art Alter Szenario Ansatz Parameter & Effekte 1 2 Quelle 
Pecten  
maximus adult OA 
40 Pa (pHts 8,1);  
112 Pa (pHts 7,65);  
4°C (Winter);  
10°C (Frühling/Sommer) 
ID: ≥ 50 Tage 
Aerobe Kapazität 
Klappaktivität 
Klapp-Gesamtkraft 
Überlebensrate 4°C 
Überlebensrate 10°C 
↓
=
↓
↓
= 
 Publikation 1 
Pecten  
maximus adult OWA 
40 Pa (pHts 8,0), 110 Pa (pHts 7,6); 10°C; 20°C 
ID: 33-60 Tage 
aerobe Kapazität 
Klappaktivität 
Klapp-Gesamtkraft 
Klappkraft 
Erholungsdauer 
Überlebensrate 
↓
=
↑
↓
↑
= 
 Publikation 2 
Pecten  
maximus juvenil OA 
29 Pa (pHSWS 7,99), 38 Pa (pHSWS 7,95), 75 Pa 
(pHSWS 7,68), 114 Pa (pHSWS 7,58), 15°C, Füt-
terung ad libitum 
ID: 82-84 Tage 
Filtrationsrate 
Konditionsindex 
Respirationsrate 
Zellumsatzrate 
=
=
=
= 
 Sanders et al. 2013 
Pecten  
maximus larval OA 
47 Pa (pHNBS 7,98); 81 Pa (pHNBS 7,78); 116 
Pa (pHNBS 7,64); 160 Pa (pHNBS 7,51); 15,6°C 
ID: 7 Tage nach Fertilisation 
Schalenbildung 
Überlebensrate 
↓
↓  Andersen et al. 2013 
Placopecten magellanicus larval OA 
pH 8,5; pH 8,0; pH 7,5; pH 7,0; 8°C; 10°C; 
12°C; 15°C 
ID: 75-80 min vor Fertilisation; dann bis zu 
ca. 3h 
Entwicklungszeit 10°C 
Dauer 1. Zellteilung 
=
↓  Desrosiers et al. 1996 
= kein Effekt, ↑ Erhöhung/ Beschleunigung, ↓ Senkung/ Verlangsamung. ID: Inkubationsdauer. Effekte 1: Effekte unter erhöhter CO2-Konzentration/ gesenktem pH; 
Effekte 2: Effekte bei präindustrieller CO2-Konzentration (ca. 25 Pa). 
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1.3 Kammmuscheln – Chlamys islandica & Pecten maximus 
 
Für diese Arbeit wurden als kalzifizierende Modellorganismen Kammmuscheln (Pec-
tinidae, Rafinesque 1815) ausgewählt: als Vertreterin der gemäßigten Breiten die Große 
Pilgermuschel Pecten maximus (L., 1758) und die sub-arktische Isländische Kammmu-
schel Chlamys islandica (O.F. Müller, 1776). Beide Arten haben – wie viele weitere Ver-
treter der Kammmuscheln – eine hohe kommerzielle Bedeutung (vgl. Tab. 1.2). 
 
Abbildung 1.4 Allgemeiner Aufbau einer Kammmuschel. a) Morphologische Angaben am Beispiel 
Chlamys islandica. Schalenform differiert von P. maximus (linke (obere) Schalenhälfte dort abgeflacht; 
Schale dicker und weniger rundlich; Aurikel symmetrisch (vgl. b)). b) Anatomie und Physiologie (oberer 
Mantellappen und Kiemen entfernt) am Beispiel Pecten maximus. a Aurikel au Auge d Darm (Exkretion) 
f Fuß h Herz (Hämolymphe ohne respiratorische Pigmente; offenes Kreislaufsystem) k Kiemen (fi-
libranch; Respiration, Nahrungsauswahl, -sortierung und –weiterleitung) l Ligament (essentiell für Auf-
klappen („Sprungfeder-Mechanismus“) als Gegenbewegung zum Schließen) li Lippen und Mundtaster 
m Männlicher Teil der Gonade (hell) (C. islandica: vgl. c) ma zweilappiger, nicht verwachsener Mantel 
(1 Lappen entfernt) mm Magen und Mitteldarmdrüse (Verdauung) oe Öffnung für Wasserausstoß (gestri-
chelte Pfeile) ph Phasischer Adduktormuskel (Schwimmbewegungen; Antagonist zu Ligament) t Tentakel 
(Mechanorezeptoren für taktile Reize; über hydrostatischen Druck (Hämolymphe) ausfahrbar) 
to Tonischer Adduktormuskel (in erster Linie Schließmuskel) w Weiblicher Teil der Gonade (orange) 
(C. islandica: vgl. c). c) Detailbilder zu Gonaden bei getrennt geschlechtlichen C. islandica (w weiblich 
m männlich) und hermaphroditen P. maximus (vgl. b) (Abb. z.T. mit Fuß).  
 
Es gibt rezent weltweit geschätzt 400 Arten von Pectinidae, die alle rein marin leben und 
sich in mindestens einem Lebensabschnitt aktiv durch Schwimmen fortbewegen können 
(Brand 1991 und 2006, Heilmayer 2003, Beninger und Le Pennec 2006, Waller 2006, 
Guderley und Tremblay 2013).  
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Die Tiere reagieren schnell und empfindlich auf Umweltveränderungen und –gifte, so 
dass fast alle Arten für Biomonitoring empfohlen werden (z.B. Gould und Fowler 1991 
(Review), Berkman und Nigro 1992, Regoli et al. 2002, EPA 2004). Dank ihrer globalen 
Verbreitung in allen Klimazonen und vor allem wegen ihrer Empfindlichkeit gegenüber 
veränderten Umweltbedingungen eignen sie sich besonders für die Analyse von Auswir-
kungen der Ozeanerwärmung und -versauerung. Den beiden im Rahmen dieser Arbeit 
untersuchten Arten gemein ist der für Pectinidae typische morphologische und anato-
mische Aufbau (vgl. Abb. 1.4 und Tab. 1.2).  
Der Schwerpunkt dieser Arbeit liegt auf der Untersuchung verschiedener OWA-Einflüsse 
auf physiologische Parameter wie die Schwimmfähigkeit der Tiere. Daher werden im 
Folgenden nur die in diesem Zusammenhang speziellen physiologischen Zusammenhän-
ge vorgestellt – für eine ausführliche Darstellung der gesamten Anatomie/ Morphologie 
siehe z.B. Kap. 3, 4, 5 in Shumway und Parsons (Ed.) 2006; für Muscheln allgemein z.B. 
Mizzaro-Wimmer und Salvini-Plaven 2001, Heldmaier et al. 2013.  
Der monomyare (= Einzelmuskel) Adduktormuskel ist zentral angeordnet und aus zwei 
Muskelgruppen unterschiedlicher Struktur aufgebaut, die bei den meisten Arten allmäh-
lich ineinander übergehen: Der schnell-kontrahierende Große Adduktormuskel (= pha-
sischer (Adduktor)Muskel), der überwiegend zur Fortbewegung genutzt wird, besteht 
aus schräggestreifter Muskulatur, ähnlich zur quergestreiften Muskulatur bei Vertebra-
ten (Schließmuskeln) und ermüdet schnell. Der langsam-kontrahierende Kleine 
Adduktormuskel („Catch Muskel“) (= tonischer (Adduktor)Muskel) hingegen besteht aus 
einer speziellen glatten Muskulatur (besonderen Myosin-Variante: Paramyosin, z.B. 
Hanson und Lowy 1960, 1964, Chantler 1983), und wird in erster Linie zum langfristige-
ren Schließen der Schale genutzt. Über das besondere Catch-Protein Twitchin (Verhält-
nis zu Myosin 1:15, Heldmaier et al. 2013) ist dies mit relativ geringen Energiekosten 
verbunden (Jewell 1959, Nauss und Davies 1966, Baguet und Gillis 1968, Chantler 1983, 
Chantler 2006, Guderley und Tremblay 2013). Bei den meisten Pectinidae ist der phasi-
sche Adduktormuskel deutlich größer als der tonische (z.B. bei Placopecten magellanicus 
80%, deZwaan et al. 1980).  
Die beiden Schalenhälften der Pectinidae liegen im posterioren Bereich nicht komplett 
schließend aufeinander, sondern lassen eine Lücke (Minchin 2003, Tab. 1.2).  
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Dadurch sind die Tiere in der Lage, durch schnelle Adduktions-Bewegungen (also 
schnelles Öffnen und Schließen der Schalenhälften durch den großen Adduktormuskel 
und das Ligament) vorne einströmendes Wasser im geschlossenen Zustand nach hinten 
zu leiten und über die hinteren Öffnungen (vgl. Abb. 1.5) seitlich herauszupressen (Wal-
ler 2006, Guderley und Tremblay 2013). Über den Sprungfeder-Mechanismus des Liga-
ments entsteht beim Schließen eine Spannung im Ligament, wodurch die Tiere die Scha-
le passiv ohne Energiekosten wieder öffnen können. Neben der Muskulatur und der Be-
schaffenheit des Ligaments spielen für das Schwimmen anatomisch auch die Schale 
(Form, Gewicht) (z.B. Tremblay et al. 2012, Guderley und Tremblay 2013) sowie die 
Umweltbedingungen (Ausführungen unten) eine Rolle. 
Zusammengefasst finden sich bei Pectinidae folgende Bewegungsarten, die sowohl von 
biotischen wie auch abiotischen Faktoren ausgelöst werden können (Buddenbrock 
1911, Thomas und Gruffydd 1971, Wilkens 2006): „Sprünge“ werden durch den phasi-
schen Adduktormuskel, das Ligament und die Mantelmuskulatur erzeugt (biotisch z.B. 
Verwirren/ Abschrecken von Prädatoren; Wilkens 2006; abiotisch z.B. Positionsände-
rung („righting behavior“), Schaffen von Mulden in weichem Sediment und ggf. teilwei-
ses Eingraben darin (z.B. bei P. maximus); Wilkens 2006, Guderley und Tremblay 2013). 
Das langfristige Geschlossen-Halten der Schale wird durch den tonischen Adduktormus-
kel ermöglicht (z.B. Prädatoren (v.a. Crustacea), deZwaan et al. 1980, Barbeau und 
Scheibling 1994a, Himmelman et al. 2009). Dennoch sind Kammmuscheln im Gegensatz 
zu anderen Bivalvia nicht für lange Schließphasen ausgelegt (MacDonald et al. 2006). 
Aktives Schwimmen entsteht durch das Zusammenspiel von Ligament und überwiegend 
phasischem Adduktormuskel. Ausgelöst wird es z.B. durch die Bedrohung von Prädato-
ren (v.a. Asteroida; Winter und Hamilton 1985, Brand 2006, Guderley und Tremblay 
2013) oder durch ungünstige Umweltbedingungen, wie Strömungsereignisse oder Tem-
peraturänderungen (Gruffydd 1976, Winter and Hamilton 1985, Scheibling et al. 1995, 
Heilmayer 2003). Im Rahmen dieser Arbeit wurden die aktiven Schwimmbewegungen 
untersucht. Dabei wurde der Fluchtreflex der Kammmuscheln auf ungünstige Umwelt-
bedingungen (geringe Salinität, taktiler Reiz; vgl. Kap. 2.3) getriggert, um Veränderun-
gen im Schwimmverhalten in Folge von OWA-Bedingungen zu messen. Die Fluchtreakti-
on (vergleichbar mit einer Sprint-Leistung von Vertebraten) ist sehr energieaufwendig.  
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Auf Grund der schwachen Durchblutung des Adduktormuskels und fehlender Sauer-
stofftransport-Proteine (während und unmittelbar nach dem Schwimmen weist die Hä-
molymphe geringe PO2- und hohe PCO2-Werte auf, Thompson et al. 1980) läuft die 
Fluchtreaktion teilweise anaerob ab (ca. 30%, deZwaan et al. 1980, Thompson et al. 
1980, Guderley und Pörtner 2010). Im Falle funktioneller Anaerobiose nutzen Pec-
tinidae Phospho-L-Arginin (PLA) als schnellen Energie-Speicherstoff, der während des 
Schwimmens über die Phosphagen-Kinase-Reaktion zur ATP-Bereitstellung eingesetzt 
wird (vgl. Gleichung 4). Wenn auch in deutlich geringerem Umfang (ATP-Produktion 
durch PLA-Abbau ca. 70% (Livingstone et al. 1981)) liefern auch die Adenylat-Kinase-
Reaktion (Gleichung 3) und die Glykolyse ATP, wobei sich bei der Glykolyse unter Ver-
brauch von NAD+ Pyruvat anreichert. In längeren tonischen Phasen, sowie nach Er-
schöpfung (gekennzeichnet durch einen drastischen Abfall freier Energie, die für die 
Hydrolyse von ATP gebraucht wird, Bailey et al. 2003), bildet sich zur schnellen Regene-
ration von NAD+ aus Pyruvat und Arginin unter Abspaltung von Wasser (Octopin-
Dehydrogenase) Octopin (Gleichung 5). Octopin kann erst in Anwesenheit von Sauer-
stoff wieder rückmetabolisert werden (z.B. Neuss und Davies 1966, Grieshaber 1978, 
deZwaan et al. 1980, Thompson et al. 1980, Livingstone et al. 1981, Bailey et al. 2003, 
Tremblay et al. 2006).  
(3)  2 ADP ↔ ATP + AMP 
(4)  PLA + ADP ↔ L-Arginin + ATP 
(5)  L-Arginin + Pyruvat + NADH+H+ ↔ D-Octopin + NAD+ + H2O 
 
Die vollständige Regernation des verbrauchten PLA scheint artspezifisch zu variieren 
(z.B. Placopecten magellanicus 1 h (Thompson et al. 1980), P. maximus ca. 5 h, berechnet 
aus Bailey et al. 2003, Fig. 2, 3, Adamussium colbecki, Aequipecten opercularis mit glei-
cher Regenerationsrate, wie P. maximus, Bailey et al. 2003). 
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Tabelle 1.2 Vergleich ausgewählter Merkmale zweier Kammmuschelarten 
 Pecten maximus Chlamys islandica 
Trivialname 
Große Pilgermuschel, „Jakobsmu-
schel“ (Mischbezeichung auch für 
P. jacobaeus)  
Isländische Kammmuschel, Nörd-
liche Kammmuschel  
Schalenform (♦, 2) 
Oval, symmetrische Aurikel, dicke 
Schale, obere Schalenhälfte abge-
flacht, mittelgroße Wasseraus-
stoßöffnungen  
Rundlich, asymmetrische Aurikel, 
dünnere Schale, beide Schalenhälf-
ten gewölbt, kleine Wasseraus-
stoßöffnungen  
Gonaden (u.a. ♦, 6, 7) Zwittergonade Getrennt geschlechtlich (Ge-schlechterverhältnis 1:1) 
Byssusproduktion (2, 3, 4, 5) Frühe Lebensstadien (bis 1 Jahr) Lebenslang 
Alter [Jahre] (1, 8, 9, 18) ~ 22 < 23 (– 30) 
Verbreitung (u.a. 1, 5, 10, 11, 12, 
19) 
Europäische Westküste entlang 
Atlantik und Nordsee (u.a. Norwe-
gen, Großbritannien, Irland, 
Frankreich, Spanien, Portugal) 
“Nördlichste Kammmuschel”, 
Nordboreal (N-Atlantisch) – sub-
arktisch, (u.a. Kanada (Ostküste), 
Grönland, Island, Norwegen, 
Spitzbergen – Lofoten, Karasee, 
Weißes Meer) 
Lebensraum (1, 7, 14, 16) Sandboden, softer Untergrund, adult auch Kies 
Hartes Substrat (Steine, Schalen, 
Riffe), in Strömungen 
Maximalgröße [cm] (♦, 1, 8, 9) 21 (Schalenhöhe) 16 (Schalenlänge) 
Normale Tiefe [m] (1, 8, 9) 10 – 45 40 – 100 
Lebensweise (5, 14, 17) Meist leicht eingegraben Meist mit Byssus an Substrat fest-geheftet (97%) 
Aktivität & Schwimmfähigkeit 
(♦, 1, 13, 15) Mittelmäßig aktiv; gut-mäßig 
Eher sesshaft; mäßig-schlecht (je 
älter, desto schlechter) 
Verwendung (u.a. 20, 21) 
Nahrung, Handel: u.a. Frankreich, 
England, Irland; 2011 weltweit 
über 63.000 t gefangen; Kunst und 
Kultur (u.a. Logos (z.B. „Shell“), 
Wappen (z.B. Deutschland: Feld-
kirchen, Bramstedt), bildende 
Kunst (Picasso: “Notre avenir est 
dans l’air” (1912))) 
Nahrung, Handel: u.a. Grönland, 
Kanada, Island (bis 2004), Norwe-
gen; 2005 über 5.700 t gefangen 
(Kanada, Grönland); Kunst und 
Kultur (z.B. Briefmarke Island 
1982) 
Zusammenstellung aus (♦) persönliche Beobachtung und Messungen (1): Minchin 2003 (2) Verrill 1897 (3) Helm et al. 2004 (4) 
Gruffydd 1976 und 1978 (5) Brand 2006 (6) Pedersen 1994 (7) Wiborg 1963 (8) Parsons et al. 1991 (9) Manson 1983 (10) Ekman 
1953 (11) Strand und Parsons 2006 (12) Norman et al. 2006 (13) Wiborg 1963 (14) Alejandrino et al. 2011 (15) Tremblay et al. 
2012 (16) Naidu et al. 1982 (17) Vahl und Clausen 1980 (18) Rubach und Sundet 1987 (19) Waller (1991) (20) FAO 2013 (21) 
Seafish 2008.  
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1.4 Ziel der Arbeit 
 
Das vom BMBF (BundesMinisterium für Bildung und Forschung) deutschlandweit ange-
legte BIOACID-Verbundprojekt (Biological Impacts of Ocean ACIDification), in dessen 
Rahmen auch diese Arbeit entstand (Projekt 2.1.3 a), diente der Erforschung von Aus-
wirkungen der Ozeanversauerung (und –erwärmung) auf marine Organismen. Dabei 
strebte das BIOACID-Projekt ein möglichst umfassendes Gesamtbild zur Situation mari-
ner Organismen in den Meeren von der molekularen- bis zur Ökosystem-Ebene an. Da-
her wurden im Vorfeld die hier verwendeten Werte für CO2 und Temperaturerhöhungen 
auf Grundlage der vom IPCC veröffentlichten Modelle in Absprache mit den anderen 
Projektgruppen vereinbart. Bisherige Untersuchungen hatten eine erhöhte Sensitivität 
von Mollusken und Echinodermata auf Ozeanversauerung ergeben (Projektantrag 2009, 
Einleitung). 
Ich untersuchte die physiologischen Auswirkungen der Ozeanversauerung und  
–erwärmung (OWA; engl. ocean warming and acidification) auf marine Kalzifizierer am 
Beispiel der wirtschaftlich bedeutenden Familie der Kammmuscheln. Stellvertretend für 
verschiedene Klimazonen wurden die stenotherme Isländische Kammmuschel Chlamys 
islandica (sub-arktisch) und die eurytherme Große Pilgermuschel Pecten maximus (ge-
mäßigte Breiten) ausgewählt. Auf die Verwendung der Kleinen Pilgermuschel Aequipec-
ten opercularis (statt P. maximus) musste auf Grund erheblicher Beschaffungsschwierig-
keiten verzichtet werden. 
Die Versuchsszenarien dieser Arbeit werden vor dem Hintergrund des Konzeptes der 
sauerstoff- und kapazitäts-limitierten Temperaturtoleranz (engl. oxygen- and capacity-
limited thermal tolerance (OCLTT)) diskutiert. Diesem liegt die Annahme zu Grunde, 
dass Organismen über ein begrenztes Energiebudget verfügen. Auf dieser Basis wurden 
die physiologischen Auswirkungen von Akklimationsprozessen an OWA-Szenarien auf 
ausgewählte Grundversorgungs- (extrazelluläre S/B-Pufferkapazität, Respirationsraten) 
und Leistungsparameter (Fluchtreaktion mit Schwimmen bis zur Erschöpfung) der akti-
ven Schwimmer untersucht (vgl. Tab. 2.2, Kap. 2.2).  
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Zusammenfassung der Hintergründe und Erwartungen: 
 
• Kammmuscheln stellen für einige Regionen einen sehr bedeutenden Wirtschafts-
faktor dar. Sie sind von der Ozeanversauerung (und Erwärmung) direkt betrof-
fen, da sich ca. die Hälfte des bisher in den Ozeanen gelösten CO2s aus anthropo-
genen Emissionen in den für Kammmuscheln relevanten Tiefen (obere 400 m) 
befindet. Der Oberflächen-pH der Meere lag in den letzten 20 Millionen Jahren 
nie unter 8,0.  
• Pectinidae haben als Metazoa eher langsame Generationszeiten, wodurch rasch 
fortschreitende Umweltveränderungen genetisch nicht schnell kompensiert wer-
den können. Zudem sind Kammmuscheln global verbreitet und reagieren rasch 
auf geänderte Umweltbedingungen.  
• Die Ozeanversauerung wirkt sich regional unterschiedlich stark aus  
(Arktis > gemäßigte Breiten), daher wurden Modellorganismen aus verschiede-
nen Klimazonen ausgewählt (sub-arktisch: C. islandica, kalt-gemäßigt: P. maximus 
(Norwegen), warm-gemäßigt: P. maximus (Frankreich)). 
• Bivalvia verfügen über eine S/B-Regulation geringer Kapazität, daher wurde er-
wartet, dass die OWA-Szenarien zu einer Erhöhung der Energiekosten für extra-
zelluläre Kompensationsprozesse führen würden. 
• Auf Grund erhöhter Energiekosten unter OA-Bedingungen u.a. auf der Ebene der 
Ionenregulation und der S/B-Pufferkapazität wurde eine verringerte aerobe Ka-
pazität der Tiere prognostiziert, die sich ggf. auch in einer veränderten Fluchtre-
aktion zeigen würde (Trade-off).  
• Bei einer Erwärmung der Ozeane (besonders in Kombination mit Versauerung) 
ist gemäß dem OCLTT-Konzept von erhöhten energetischen Kompensationskos-
ten auszugehen. Als Konsequenz wurde bei den Kammmuscheln eine verringerte 
aerobe Kapazität (ermittelt aus dem Unterschied zwischen maximalem und Rou-
tinesauerstoffverbrauch) unter den OWA-Szenarien vermutet. Da gerade die 
Leistungsfähigkeit der Muskulatur unmittelbar von einer schnellen ATP-
Verfügbarkeit abhängt („Sprintleistung“), wurde auch bei der Fluchtreaktion eine 
Einschränkung erwartet: Der durch die Temperaturerhöhung erhöhte Energie-
bedarf bei unmittelbar überlebenswichtigen Parametern und die damit verrin-
gerte aerobe Kapazität, könnte sich auf Leistungsparameter wie die Fluchtreakti-
on in Form von Trade-off-Mechanismen niederschlagen. 
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• Aus dem OCLTT-Konzept folgt in Erweiterung auch, dass neben der Klimaerwär-
mung zusätzliche Stressfaktoren eine Verengung des Temperaturtoleranzberei-
ches verursachen – vor allem, wenn die Stressoren nicht nur additiv, sondern sy-
nergistisch wirken. Diese zusätzlichen Stressoren, wie z.B. die Klimawandel-
Problematik (Ozeanversauerung, geringere Salinitäten durch Süßwassereintrag 
abschmelzender Eisschilde) oder die zunehmende Belastung durch Umwelt-
schadstoffe (Industrieabwässer, Nanoplastik-Partikel), verschärfen die Proble-
matik der Energiebudgetierung im Organismus.  
 
Fragestellungen dieser Arbeit: 
 
1. Treten bei Kammmuscheln (Untersuchung an Chlamys islandica, Pecten maximus) 
physiologische Unterschiede bei den ausgewählten Parametern zwischen heuti-
gen und zukünftig erwarteten Umweltbedingungen (Temperaturerhöhungs- und 
Ozeanversauerungsszenarien) auf?  
 Publikation 1, 2, 3 
 
2. Wirken sich Klimawandel-Szenarien unterschiedlich auf warm-eurytherme 
P. maximus von Roscoff (Frankreich) und kalt-eurytherme P. maximus von 
Stavanger (Norwegen) aus?  
 Publikation 1 
 
3. Welche physiologischen Unterschiede sind zwischen stenothermen C. islandica 
von Nuuk (Grönland) und eurythermen P. maximus von Roscoff (Frankreich) er-
kennbar, wenn sie zukünftig erwarteten Umweltbedingungen (Temperaturerhö-
hungs- und Ozeanversauerungsszenarien) ausgesetzt werden? 
 Publikation 3 
 
4. Welche Auswirkungen auf die Fischerei (Pectinidae) können an Hand der Ergeb-
nisse prognostiziert werden?  
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2. Material und Methoden 
Im Folgenden werden die verwendeten Methoden zusammengefasst dargestellt. Detail-
lierte Angaben finden sich auch jeweils im Material und Methodenteil der Einzelpublika-
tionen (Kap. 3). 
 
2.1 Transport und Hälterung 
Die Tierbeschaffung war 2010 auf Grund des langen Winters 2009/10 erschwert, so 
dass lebende Tiere in gutem Zustand erst nach mehreren Versuchen verfügbar waren. 
Bei verschiedenen Transportarten (Tabelle 2.1) wurden die besten Erfolge mit dem 
Transport in Luft (gekühlt, feucht) erzielt, was auch in der Literatur als Standardmetho-
de beschrieben wird (Duncan et al. 1994, Laing 2002), jedoch stark von Transportdauer 
abhängig ist.  
 
Abbildung 2.1 Fangorte mit rotem Punkt dargestellt: Nuuk (Grönland), Chlamys islandica; Roscoff (Frank-
reich) und Stavanger (Norwegen), Pecten maximus. Google Earth™-Kartenservice, modifiziert. 
Nach ihrer Ankunft in Bremerhaven, wurden die Tiere in den Aquariensystemen bei je-
weiliger Habitattemperatur (C. islandica 0°C, P. maximus (Stavanger) 5°C, P. maximus 
(Roscoff) 10°C, bzw. 15°C) zur Regeneration mind. 2 Wochen gehältert. Anschließend 
wurden sie von Epibionten gereinigt, gewogen, vermessen, individuell markiert und auf 
der Unterseite mit einem Stück Flauschband (ca. 0,5 x 0,5 cm; Tesa, on & off extra star-
kes Klettband, Deutschland) beklebt.  
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Tabelle 2.1 Übersicht aller durchgeführten Tiertransporte  
Transportart Art 
Jahr 
(# Transporte)  
Transportdauer [h] 
Mortalität Fangmethode 
Wasser Pecten maximus*, § 2010 (1) ca. 15 h ca. 10% getaucht 
halb Luft,  
halb Wasser Chlamys varia= 
2010 (1) 
? 100% gedredget 
Luft Chlamys islandica*, ~ 2009 (1) ca. 24 h ca. 5-10% gedredget 
 Chlamys islandica*, ~ 2011 (1) ca. 24 h ca. 5-10% gedredget 
 
Aequipecten  
opercularis & 
Pecten maximus,§ 
2010 (3) 
ca. 27 h 100% 
gedredget, 
getaucht 
 Pecten maximus*, $ 2011 (1) ca. 13 h ca. 1% getaucht 
 Pecten maximus*, § 2011 (1) ca. 15 h ca. 5-10% getaucht 
* erfolgreiche Transporte; Daten Teil dieser Arbeit. § Kooperationspartner: Meeresbiologische Station 
Roscoff; Region: Frankreich, Morlaix-Bucht (Baie de Morlaix, Les Grandes Fourches), bei Roscoff (48° 42' 
33.6" N, 3° 55' 59.30"W) in ca. 20 m Tiefe. $ Kooperationspartner: Muschelfarm Kvitsøy Edelskjell; Region: 
Norwegen bei Stavanger (58° 58' 12" N, 5° 42' 36" E), in ca. 20 m Tiefe. ~ Region: Grönland; Bucht vor 
Nuuk in ca. 40-60 m Tiefe. = Region: Italien; Adria vor Chioggia. 
 
2.2 Inkubation 
Die Inkubationen der Tiere bei den verschiedenen Szenarien erfolgten stets in Tempera-
tur-Kontrollräumen (TK-Räume) in rezirkulierenden Systemen (Abb. 2.2), ähnlich wie 
bei Michaelidis et al. (2005), Findley et al. (2010), oder Schiffer (2013) beschrieben. 
Nach den zu Beginn der Arbeit aktuellen SRES-Szenarien sind bis zum Jahr 2100 globale 
durchschnittliche Oberflächentemperaturerhöhungen von minimal 1,1°C (B1) bis zu 
maximal 6,4°C (A1) zu erwarten, innerhalb derer sich auch die in dieser Arbeit verwen-
deten Temperaturerhöhungen bewegen (∆T ≈ 5°C, Tab. 2.2, Abb. 2.3). Auch die aktuelle-
ren RCP-Szenarien prognostizieren eine globale Oberflächentemperaturerhöhung im 
Bereich von bis zu 4,8°C bis zum Jahr 2100 (vgl. Kap. 1.1). Die Wasservolumina wurden 
über ein Mehrfach-Kanal-System (HTK, Hamburg, Deutschland) mit Luft oder einer Mi-
schung aus Luft und CO2 begast, um die gewünschte CO2-Konzentration von ca. 
0,039 kPa, bzw. 0,112 kPa (≙ ca. 390, bzw. 1120 µatm PCO2) zu erreichen.  
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Dabei repräsentierten 0,04 kPa heutige atmosphärische CO2-Werte, während die 
0,11 kPa in etwa die Situation im Jahre 2100 simulierten.  
  
 
Maximal 20 Tiere pro Gruppe und System wurden für mind. 14 Tage akklimiert. Danach 
wurden die Messungen durchgeführt (Messparameter und Inkubationsdauer in 
Tab 2.2). Wasserwechsel erfolgten nach Bedarf, mind. aber 2mal pro Woche. Entspre-
chend Tiergewicht, Anzahl der Tiere und Temperatur wurden 3mal pro Woche lebende 
Algen, entweder in einer Mischung (DT´s Premium Reef Blend (Nannochloropsis oscula-
ta, Phaeodactylum spp., Chlorella spp., 25.3 µg/L Phytoplankton Trockengewicht; Philipp 
et al. (2008) verwendet), oder in Monokultur (Nannochloropsis osculata (250 Mio. Zel-
len/ml)) verfüttert. Nach mind. 6 Stunden Fütterungszeit wurden die Aquarientanks 
gesäubert (Fäzes, Futterreste); je nach Bedarf wurden die Tanks bis zu täglich (mind. 
aber 3mal pro Woche) gesäubert.  
Zur Überprüfung gleichbleibend guter Wasserqualität, wurde mind. 2mal pro Woche 
Ammonium- und Nitrit-Werte über photometrische Test-Kits (Machery-Nagel, Nanoco-
lor Test 0-68 und Test 0-03) bestimmt. Physikalisch-chemische Analysen wurden zur 
Überprüfung des CO2-Gehaltes im Wasser durchgeführt und dabei pH-Wert und Tempe-
ratur (pH-Elektrode, WTW tragbares pH-Meter ProfiLine pH 3310; bei entsprechender 
Temperatur mit NIST-Puffern kalibriert), Salinität und Temperatur (WTW Konduktivi-
täts-Messgerät ProfiLine Cond 1970i) und der gelöste, anorganische Gesamtkohlenstoff-
gehalt DIC (Seal Analysis SFA QuAAtro; pump Technicon trAAcs 800 TM) bestimmt.  
 
 
Abbildung 2.2 Vereinfachtes Schema des Inkubationssys-
tem-Aufbaus. Darstellung des Wasserflusses (blau) über 
Pfeile (passiv), bzw. mit Symbol nach EN ISO 10628 (aktiv).  
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Tabelle 2.2 Übersicht aller durchgeführten Inkubationen ergänzt mit ausgewählten 
Herkunfts- und Morphologie-Parametern.  
Art C. islandica C. islandica P. maximus P. maximus P. maximus 
Publikation 3 3 1 2 1 
Klimazone sub-arktisch sub-arktisch warm-gemäßigt 
kalt-gemäßigt 
(boreal) 
warm-
gemäßigt 
Herkunft Nuuk,  Grönland 
Nuuk,  
Grönland 
Roscoff,  
Frankreich 
Stavanger, 
Norwegen 
Roscoff,  
Frankreich 
Fangtiefe [m] 40 – 60 40 – 60 ca. 20 ca. 20 ca. 20 
Messzeitraum Jan-Sept 2010 Mai-Juli 2012 Okt/Nov 2010 Mrz/Apr 2011 Okt/Nov 2011 
THabitat [°C]  
(Tmin – Tmax)  (-1,5) – 3 (-1,5) – 3 9,7 – 16,3 4,5 – 15,2 9,7 – 16,3 
TFangzeit [°C] 0 0 10-12 4 11-14 
T1, T2 [°C] 0 0, 5 10 4, 10 10, 20 
∆T§ - 5 - 4,9 5,1 
Angaben zu 
PCO2 Habitat bzw. 
pHHabitat  
? (konstant) ? (konstant) ≈ 390 µatm 8,04–8,21 (pHNBS) ≈ 390 µatm 
PCO2 [kPa] 0,04; 0,11 0,04; 0,11 0,04; 0,11 0,04; 0,11 0,04; 0,11 
Dauer [Tage] 76-107 42-65 53-76 33-60 24-55 
Messparameter (F), R, (G) (H), F, (G) H, F, R, (G) H, F, R, (G) H, F, R, (G) 
Geschlechter-
Verhältnis (♀:♂) 3:7 
22:18  
+ 1?♣ HA HA HA 
Schalenhöhe 
[cm] 8,07 ± 0,66 7,72 ± 0,47 12,02 ± 0,77 10,85 ± 0,24 11,99 ± 0,62 
Trockengewicht 
[g] 3,38 ± 0,60 3,19 ± 0,53 14,30 ± 2,98 8,43 ± 1,50 13,89 ± 2,56 
Muskel-
Nassgewicht [g] 4,90 ± 0,69 6,65 ± 1,64 20,82 ± 4,63 16,61 ± 2,41 25,43 ± 5,71 
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Fortsetzung Tab. 2.2 
Art C. islandica C. islandica P. maximus P. maximus P. maximus 
Konditionsfaktor 8,95 ± 1,48 8,76 ± 1,51 12,29 ± 1,57 11,45 ± 1,29 12,84 ± 1,76 
Muskel-
Konditionsfaktor 1,45 ± 0,15 1,86 ± 0,43 2,82 ± 0,60 3,53 ± 0,49 3,84 ± 0,63 
Tmin/max: minimale/maximale Habitattemperatur, H: Hämolymph-Parameter (pH, PO2, PCO2, CCO2, [HCO3-], 
F: Fluchtreaktion, R: Respiration, G: Gewebeproben. HA: Hermaphrodit. Bestimmung von Trockengewicht 
siehe Kap. 2.4; für Konditionsfaktor und Muskelkonditionsfaktor siehe Kap. 2.6. Parameter in Klammern: 
Analysen nicht Teil dieser Arbeit (Vorstudien oder noch nicht gemessen). § ∆T = 5°C über 0°C bei C. islan-
dica; für Berechnung ∆T für P. maximus s. Abb. 2.3. ♣ bei einem Tier Geschlecht nicht eindeutig feststell-
bar. MW ± SD. Für Quellenangaben siehe Kap. 3.1 (Roscoff) und 3.2 (Stavanger). 
Alle pHNBS wurden in pHtotal scale über Messungen eines Dickson Standards (bei gleicher 
Temperatur wie der zuvor ermittelte pH-Wert) umgerechnet. PCO2-Werte konnten mit 
dem Programm CO2sys (verwendet wurde die Konstante von Mehrbach et al. 1973 
überarbeitet von Dickson und Millero 1987; Programmentwicklung von Lewis and 
Wallace 1998) berechnet werden.  
Die Tiere wurden gemäß Wieser und Medgysey (1990) zw. 12-24 h vor den Messungen 
nicht mehr gefüttert, um einen Einfluss auf die Messungen durch Verdauungsaktivitäten 
zu unterbinden. 
Daten von Tiere, die sich während oder kurz nach den Messungen abnormal verhielten 
oder/ und offensichtlich geschwächt waren, wurden generell von der weiteren Daten-
verarbeitung und –darstellung ausgenommen.  
 
Abbildung 2.3 Temperaturintervalle [°C] der beiden Fangregionen von Pecten maximus in ca. 20 m Tiefe. 
Darstellung der jeweiligen monatlichen Durchschnittstemperaturen und des Jahresmittelwertes (schwar-
zer Balken). T1/ T2 : niedrigere (1) bzw. höhere (2) Inkubationstemperatur. T2 lag jeweils ca. 5°C über der 
Durchschnittstemperatur der jeweiligen Experimental-Monate (bei Roscoff wurde nur die Temperatur 
von Oktober verwendet), vgl. Tab. 2.2. Für Quellenangaben siehe Kap. 3.1 (Roscoff) und 3.2 (Stavanger). 
2. Material und Methoden  39 
2.3 Fluchtreaktion 
Die Methode wurde nach Beschreibungen von Bailey et al. 2003, Fleury et al. 2005, Gu-
derley et al. 2008 und Guderley et al. 2009 entsprechend modifiziert. Eine ausführliche 
Darstellung inklusive aller Berechnungen mit Formeln der erhobenen Kraft- und Zeitpa-
rameter finden sich in Publikation 2 (Kap. 3).  
Die Messungen erfolgten in temperierten Experimentalbecken (pro Tier ein Becken). Die 
gewünschten Begasungskonzentrationen von ~ 0.039 kPa (Normokapnie) oder ~ 0.112 
kPa (Hyperkapnie) wurden über ein Multi-Kanal-System (MKS)-Gerät (Multi-Gas-
Controller PR4000; MKS-Instruments, Deutschland) durch Druckluft oder eine Mischung 
aus Druckluft und CO2 eingestellt. Für alle Messungen wurden erweiterte digitale Kraft-
messer (Mecmesin Advanced Force Gauge, 50 N, England) mit einer Messfrequenz von 
10Hz verwendet.  
Um die Kraftmessung durchzuführen, wurde die untere Schalenhälfte des entsprechen-
den Tieres auf einem „Tisch“ durch einen Klettverschluss unten und zwei Plastikplätt-
chen (Stärke ca. 5 mm) seitlich fixiert. Zur Vermeidung seitlicher Scherkräfte wurde die 
untere Schalenhälfte zusätzlich mit knetfähigem Zahnwachs (bei den Experimentaltem-
peraturen ausgehärtet) abgestützt (Abb. 2.4). Sobald das Tier seine Schale (in der Regel 
nach einigen Minuten) wieder leicht öffnete, wurde ein Haken, der direkt mit dem 
Kraftmesser verbunden war, mittig so zwischen den beiden Schalenhälften platziert, 
dass die Öffnungsweite des Tieres in etwa der zuvor beobachteten Ruhe-Öffnungsweite 
des ungestörten Tieres (ca. 0.8 – 1.5 cm) entsprach.  
Nach mind. 12 Stunden Erholungszeit wurde die Messung gestartet. Pectinidae reagie-
ren empfindlich auf eine geringe Salinität und vermeiden diese aktiv durch Flüchten 
(z.B. MacDonald et al. 2006). Die Fluchtreaktion wurde initiiert, indem ein gasdichter, 
dünner Schlauch zwischen die Schalenhälften in die Mantelhöhle des Tieres eingeführt 
und über diesen auf Experimentaltemperatur gebrachtes destilliertes Wasser in den 
Mantelraum gespritzt wurde (meist in 1-2 mL-Dosen). Diese Methode wurde abgewan-
delt übernommen aus Bailey et al. 2005 und Denny und Miller 2006. Die Öffnungsweite 
der Schalenhälften wurde dabei mit einem Lineal und Videoaufzeichnungen (Logitech, 
Quick Cam E2500) und/ oder visuell bestimmt. Sobald das Tier aufhörte, zu „schwim-
men“ und keine Reaktion mehr messbar war, wurde das Tier erneut stimuliert. Ein 
Messzyklus dauerte 300 Sekunden. Pro Tier wurden ca. 12 Messzyklen erhoben.  
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Sobald ein Tier nicht mehr auf Stimuli reagierte, wurde die Messung beendet und das 
Tier in das Inkubationssystem zurückgesetzt.  
Da eine Nullung vor Beginn der Messungen technisch nicht möglich war, wurde die je-
weilige Nulllinie (also der Wert, bei dem keine Kraft auf den Kraftmesser einwirkte) in-
dividuell festgestellt und die Daten entsprechend korrigiert. Die ermittelten Parameter 
sind in Tab. 2.3 zusammengestellt (die Abkürzungen wurden dem Deutschen angepasst 
und weichen somit von den englischen Bezeichnungen aus den Publikationen ab). An-
schließend erfolgte die statistische Auswertung und graphische Darstellung der Daten. 
 
Tabelle 2.3 Übersicht über die erfassten Kraft- und Zeit-Parameter während der Flucht-
reaktion. Alle Einheiten entsprechen SI-Einheiten. 
Parameter Abk. Formel Beschreibung 
Anzahl der Adduktor-
kontraktionen („claps“) 
n - 
definiert nach Fleury et al. (2005) als große 
Kraftänderung in kurzer Zeit einhergehend 
mit einem schnellen Schließen der Schalen-
hälften 
Gesamtzeit tges - Gesamtdauer aller Messzyklen (Summe) 
phasische Zeit tp nt ⋅= 25,0p  
Zeitdauer, während der aktive Adduktor-
kontraktionen (n) stattfinden. Durchschnitt-
liche Zeitdauer einer einzelnen Adduktor-
kontraktion ermittelt als 0,25 Sekunden. 
tonische Zeit tt pgest ttt −=  
tonische Zeitdauer, während der die Schalen 
durch Benutzung des tonischen Muskels 
zusammengepresst werden als Differenz aus 
Gesamtzeit und phasischer Zeitdauer. 
Gesamtkraft Fges 
ges
ges
t
fdt
F ∫=  
Gesamtkraft (also die gesamte, während der 
Messzeit aufgebrachte Kraft berechnet als 
Gesamtintegral pro Gesamtzeit). 
„clap“-Kraft = phasische 
Kraft einer einzelnen 
Adduktorkontraktion 
Fclap minmax clap FFF −=  
für eine Adduktorkontraktion benötigte 
Kraft (= maximale Kraft der Adduktorkon-
traktion minus „Startkraft“ (= minimale 
Kraft) der Adduktorkontraktion). 
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Fortsetzung Tab. 2.3 
Parameter Abk. Formel Beschreibung 
phasische Kraft Fp ∑= n
i
FF clapp  
„Schwimmkraft“ produziert vom phasischen 
Muskel. Summe aller für die Adduktorkon-
traktionen benötigten Kräfte. 
mittlere phasische Kraft Fmp 
n
FF pmp =  
mittlere Kraft pro Adduktorkontraktion = 
Summe aller für Adduktorkontraktionen 
(von i bis n) benötigte Kraft (Fp) geteilt 
durch Anzahl Adduktorkontraktionen n  
tonische Kraft 
 
Ft 
 
ges
clapclap
ges
gesges
pgest =
t
dtf
t
dtf
FFF
∫∫
−
=−
 
vom tonischen Muskel produzierte Kraft 
zum Geschlossen-Halten der Schale als Dif-
ferenz der Gesamtkraft minus des Integrals 
der phasischen Kraft (phasische Kraft multi-
pliziert mit der durchschnittlichen Zeitdauer 
einer Adduktorkontraktion (0,25 s)) pro 
tonischer Zeitdauer (zur Vereinfachung der 
Rechnungen tges statt tt (Unterschied 0,53%), 
da gilt tt = tges – tp und tges ≈ tt (tges ~ 3000s 
versus tp ~ 16s). 
 
 
Abbildung 2.4 Aufbau für Kraft-Messungen. a) Tier mit Klettband auf Tisch durch seitliche Plättchen und 
Zahnwachs (in Blau angedeutet) fixiert (zur klareren Darstellung fehlt die obere Schalenhälfte).  
b) Aufbau mit Messgerät und damit verbundenem Haken (zur klareren Darstellung fehlen Plättchen und 
Zahnwachs).  
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2.4 Respiration 
Die Ermittlung der Respirationsrate kann zur Bestimmung des Energiestoffwechsels der 
Tiere herangezogen werden (z.B. Heilmayer und Brey 2003). Die Respirationsraten der 
Kammmuscheln wurden über eine Intervall-Respirationsmessung ermittelt (Heilmayer 
und Brey 2003; Tremblay et al. 2006). Die Respirationskammern befanden sich in einem 
Experimentaltank (für die Einstellung aller wasser-chemischer Parameter und die dazu 
verwendeten Geräte vgl. 2.3; verwendetes Thermostat: Julabo, F32-HD, Deutschland). 
Die untere Schalenhälfte eines einzelnen Tieres wurde in einer gasdichten, luftblasen-
freien Kammer (Plexiglas, P. maximus: ca. 1,5 L, C. islandica: ca. 0,9 L) fixiert. Die Wasser-
umwälzung vorbei an der Sauerstoff-Optode (Microx TX2, bzw. TX3, PreSens, Neuweiler, 
Deutschland) erfolgte über gasdichte Schläuche (Tygon, USA) mit einer Peristaltikpum-
pe (Ismatec, type Ism404B; Ismatec MCP). Über das Umsetzen gasdichter Klickver-
schlüsse konnte die Kammer schnell von einem offenen (Abb. 2.5a) zu einem geschlos-
senen System (Abb. 2.5b), bzw. zurück in ein offenes System verwandelt werden. Die 
Respirationskammern waren durch eine weitgehend lichtdichte Trennwand abge-
schirmt, um Störungen und Irritationen der Tiere durch den Wechsel zwischen offenem 
und geschlossenem System während den Messungen zu unterbinden. Die Tiere reagier-
ten auf Veränderungen des Lichteinfalls mit Bewegung (keine Reaktion erfolgte bei kon-
tinuierlich gleichbleibender Dunkelheit oder kontinuierlich gleichbleibender Helligkeit). 
Über eine Kamera (webcam), einen Spiegel und eine externe Lichtquelle konnten Tiere, 
die sich atypisch verhielten oder sich stark bewegten, von den Messungen ausgeschlos-
sen werden.  
Die Messungen begannen frühestens 12 Stunden nach dem Einsetzen, damit die Tiere 
sich erholen konnten. Die Messungen starteten mit Umstecken auf das geschlossene Sys-
tem (ca. 100% Sauerstoffgehalt) und liefen, bis der Sauerstoffgehalt des Systems ca. 75% 
erreicht hatte. Ein Umstecken des geschlossenen auf den offenen Kreislauf ermöglichte 
die erneute Sauerstoff-Anreicherung zurück auf ca. 100%. Je nach Temperatur konnten 
pro Tag innerhalb von ca. 12 Stunden 4-5 Zyklen (P. maximus, 10-20°C), bzw. 1-3 Zyklen 
(C. islandica, 0-5°C, P. maximus 4°C) gemessen werden.  
Zur Ermittlung der maximalen Sauerstoffverbrauchsrate (nach Schwimmen bis zur Er-
schöpfung) wurden die Kammern unter Wasser geöffnet und die Tiere mit destilliertem 
Wasser, das mit Hilfe einer Spritze und einem daran befestigtem Schlauch in die Mantel-
höhle appliziert wurde (vgl. Kap. 2.3), so lange zu einer Fluchtreaktion angeregt,  
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bis keine erkennbare Reaktion mehr auf den Stimulus erfolgte. Unmittelbar daran an-
schließend wurden solange Messungszyklen aufgenommen, bis die Tiere sich erholt hat-
ten (Messung von Sauerstoffverbrauchswerten des Routinestoffwechsels).  
Die leeren Kammern wurden vor und nach jedem Messzyklus auf bakterielle Respiration 
untersucht; alle gemessenen Werte lagen stets im vernachlässigbaren Bereich (meist 
unterhalb der Detektionsgrenzen der Geräte).  
Die Trockenmasse der Tiere wurde über einen Umrechnungsfaktor von 0,162 (P. maxi-
mus), bzw. von 0,1038 (C. islandica) berechnet. Die Umrechnungsfaktoren wurden über 
20 (P. maximus), bzw. 10 (C. islandica) separate Tiere ermittelt, indem der Quotient aus 
deren Trockengewicht zu deren Nassgewicht berechnet wurde (vgl. auch Kap. 2.6). Dar-
aus ergaben sich der Sauerstoffverbrauch ( O2M& ) des Routine-Sauerstoffverbrauchs 
( O2 RMR) (RMR, engl. routine metabolic rate) und des maximalen Sauerstoffverbrauchs 
( O2 MMR) (MMR, engl. maximal metabolic rate) [µmol O2 ∙ h-1 ∙ gTG-1]: 
(6)   O2 = α O2 ∙ H2O ∙  TG-1 ∙  (O2)  
mit α O2 als Löslichkeit des Sauerstoffs in Seewasser [µmol O2 L-1 kPa-1] (berechnet nach 
Weiss 1974, abhängig von der jeweiligen Messtemperatur und Salinität), VH2O als Was-
servolumen des Systems [L] mit der Berechnung Kammervolumen minus Tiervolumen 
(VKammer - VTier), mTG als Trockengewicht des Tieres [g] und s(O2) als Sauerstoffverbrauch 
[kPa] über die Zeit t [h]. 
Zusätzlich wurden die netto aerobe Kapazität (NAS [µmol O2 ∙ h-1 ∙ gTG-1], engl. net aero-
bic scope) nach Fry (1947) und die faktorielle aerobe Kapazität (FAS, engl. factorial ae-
robic scope) u.a. nach Mackay und Shumway (1980), Hinds et al. (1993), Cutts et al. 
(2002), Clark et al. (2005) und Killen et al. (2007) der Tiere berechnet:  
(7)  !"# =   O2 MMR −   O2 RMR 
(8)  %"# =  & O2  MMR& O2  RMR 
mit dem Routine-Sauerstoffverbrauch ( O2 RMR) der Routine-Stoffwechselrate und dem 
maximalen Sauerstoffverbrauch ( O2 MMR) [µmol O2 ∙ h-1 ∙ gTG-1]. 
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Abbildung 2.5 Aufbau für Respirations-Messungen. Schema des Intervall-Respirationssystems mit 
a) offenem Kreislauf (Sauerstoffgehalt in der Kammer gleichbleibend) und b) geschlossenem Kreislauf 
(Sauerstoffgehalt in der Kammer durch Respiration abnehmend). Jeweils links Seitenansicht, rechts Auf-
sicht. Die U-Rohre symbolisieren den Übergang zu einem weiteren Wasserreservoir zur Vergrößerung des 
Wasservolumens; der Bereich mit den Respirationskammern wurde über eine Trennwand (gestrichelt) 
abgeschirmt. Links: „Ruhefeld“ ohne Lichtänderungen, rechts: „Arbeitsfeld“.  
 
2.5 Hämolymph-Parameter 
Äquivalent zu Lannig et al. (2010) wurden die Parameter PCO2, PO2 und pH der Hä-
molymphe unter Verwendung der Glas-Elektroden eines Blut-Gas-Analysegerätes 
(MT33, Eschweiler, Deutschland) gemessen. Das Gerät wurde mind. 4 Std. vor Beginn 
der Messungen auf die entsprechende Messtemperatur eingestellt (0, 5, 10, bzw. 20°C) 
und mit NIST-Puffern bzw. Eichgasen geeicht. Nach Beendigung der letzten Messung 
wurde die Eichung wiederholt, um eine eventuelle Drift der Elektroden mathematisch 
eliminieren zu können (bei Messungen unter 1-2 Stunden keine Drift detektierbar).  
Die Entnahme der Hämolymphe aus dem Muskelgewebe (manuell fixiertes Tier) erfolgte 
auf einer Unterlage aus Eis, um Bewegungen zu unterbinden, mit einer gasdichten, steri-
len Spritze und Kanüle (0,6 mm, Braun, Deutschland) (entnommene Menge: ca. 1-2 mL). 
Ca. 300 µL wurden sofort in das Blut-Gas-Analysegerätes (MT 33 Eschweiler, Deutsch-
land) gespritzt. Exakt 200 µL wurden unter Verwendung einer gasdichten Präzisions-
spritze (Hamilton, 1700 Serie, Deutschland) in ein zuvor vorbereitetes Glasfläschchen 
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mit 3 mL vorgelegter 0,1 M HCl gespritzt, um den Gesamt-CO2-Gehalt (CeCO2) der Probe 
in einem Gaschromatographen (Agilent 6890N GC System, Agilent Technologies, USA) zu 
bestimmen. Die restliche Hämolymphe wurde in flüssigem Stickstoff schockgefroren und 
bei –20°C für spätere Analysen gelagert oder verworfen.  
Die Berechnung der apparenten Hydrogencarbonat-Konzentration der Hämolymphe 
[HCO3-]e erfolgte nach z.B. Duncan et al. (1994): 
(9)  'HCO3-*e = CeCO2 − (α CO2 ∙ ,eCO2) 
mit CeCO2 = extrazelluläre Gesamtkonzentration CO2 in der Hämolymphe [mM], α CO2 = 
CO2-Löslichkeit in Seewasser [mmol L-1 kPa-1] (temperaturspezifisch berechnet nach 
Weiss (1974); jeweilige Werte siehe Einzelpublikationen) und PeCO2 = CO2-Partialdruck 
in der Hämolymphe [kPa]. 
Nach der Hämolymph-Entnahme wurden die Tiere auf Eis seziert, das Weichgewebe als 
Ganzes und ein Teil der Organe (Kieme, phasischer Muskel, tonischer Muskel, Mantel, 
Gonade) zusätzlich separat gewogen und unter Zuhilfenahme einer Gefrierklammer 
(„freeze clamp“) in flüssigem Stickstoff schockgefroren. Anschließend wurden die Ge-
webestücke bei –80°C, bzw. in flüssigem Stickstoff für weitere Untersuchungen gelagert.  
 
2.6 Konditionsfaktoren 
Der Konditionsfaktor CI (engl. condition index) und der Muskelkonditionsfaktor MI 
(engl. muscle condition index) wurden nach Shriver et al. (2002) und Pazos et al. (1997) 
berechnet:  
(10)  -. =  /01020 TG345670 TG ∙ 100 
(11)  . =  &8907:01020 TG345670 TG ∙ 100 
mit TG = Trockengewicht des Weichgewebes, des Adduktormuskels oder der Schale 
(= beide Schalenhälften) [g]. Die Trockengewichte wurden nach einer Trocknungsdauer 
von mind. 24 h, bei mind. 75°C ermittelt, nachdem keine Gewichtsänderungen beim 
Wiegen mehr festgestellt wurden.  
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2.7 Statistische Auswertung 
Nach bestandenem Test auf Normalverteilung wurde ein Test auf Ausreißer durchge-
führt (Nalimov). Anschließend wurden die Daten auf Interaktionen zwischen verschie-
denen Parametern (u.a. CO2-Konzentrationen, Temperaturen, Anstrengungsniveaus 
(Ruhe vs. Erschöpfung; Details sind den jeweiligen Publikationen zu entnehmen) unter-
sucht. Die dabei verwendeten Programme umfassten SigmaPlot (Version 12.0, Systat 
Software, Inc.), GraphPad Prism (Version 4.0a, GraphPad Software Inc.) und R (Version 
2.15.1 GUI 1.52 Leopard build 32-bit (6188)). Die verwendeten Tests umfassen eine 
dreifaktorielle Varianzanalyse mit Wiederholungsmessungen (ein lineares gemischtes 
Modell in Kombination mit einer ANOVA), zweifaktorielle Varianzanalysen mit und ohne 
Wiederholungsmessungen in Kombination mit Holm-Sidak Tests im Falle signifikanter 
Unterschiede, einfaktorielle Varianzanalysen (ANOVA) in Kombination eines Bonferro-
ni-Tests im Falle signifikanter Unterschiede, sowie ungepaarte und gepaarte t-Tests. Die 
Daten wurden durch Boxplots oder durch Balkendiagramme visualisiert. Soweit nicht 
anders vermerkt, wurde stets ein Signifikanzniveau von p < 0,05 gewählt.  
 
Abbildung 2.6 Fotos aus dem 
Labor.  
a) Reinigung, Markierung und 
Flauschband-Anbringung an 
P. maximus.  
b) Respirationskammern.  
c) Hämolymph-Entnahme aus 
dem Muskel.  
d) Kraftmessung mit 
P. maximus. 
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3. Veröffentlichungen 
Nachfolgend werden die bereits veröffentlichten und beabsichtigten Publikationen und 
Erklärungen über den von mir geleisteten Anteil aufgelistet. Alle Arbeiten entstanden im 
Rahmen des BIOACID-Verbundprojektes (FKZ 03F0608B) (vgl. Kap. 1.4) und waren Teil 
des Forschungsprogrammes PACES (polar regions and coasts in a changing earth sys-
tem) des Alfred-Wegener-Instituts Helmholtz-Zentrum für Polar- und Meeresforschung.  
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Die Idee aus dem Projektantrag wurde von mir und den Co-AutorInnen modifiziert 
(Festlegung der eingesetzten Methoden und Messparameter sowie der Versuchstiere; 
vgl. auch Kap. 1.4). Die Versuchstiere wurden von mir beschafft. Die Versuchsaufbauten 
wurden von mir für die Versuchstiere abgewandelt (Respirationsmessungen), bzw. ba-
sierend auf bereits veröffentlichten Methoden-Beschreibungen stark modifiziert (Kraft- 
und Zeitmessung während der Fluchtreaktion). Die Experimente wurden von mir in Ab-
sprache mit G. Lannig und C. Bock geplant, durchgeführt und ausgewertet. Das Manu-
skript wurde von mir geschrieben und in Zusammenarbeit mit allen Co-AutorInnen 
überarbeitet. 
ANMERKUNG: Die Datensätze der beiden untersuchten Jahre 2010 und 2011 wurden in der vorliegenden 
Publikation im Verlauf des Review-Prozesses aufgesplittet. Daher weichen Mittelwerte usw. von den noch 
zusammengefassten Daten im Rahmentext (Diskussion) ab. 
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Publikation II 
Schalkhausser B, Bock C, Stemmer K, Brey T, Pörtner HO, Lannig G (2013) Impact of 
ocean acidification on escape performance of the king scallop, Pecten maximus, from 
Norway. Mar Biol 160:1995-2006. doi: 10.1007/s00227-012-2057-8 
 
Die Idee aus dem Projektantrag wurde von mir und den Co-AutorInnen modifiziert 
(Festlegung der eingesetzten Methoden und Messparameter sowie der Versuchstiere; 
vgl. auch Kap. 1.4). Die Versuchstiere wurden von mir beschafft. Die Versuchsaufbauten 
wurden von mir für die Versuchstiere abgewandelt (Respirationsmessungen), bzw. ba-
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und Zeitmessung während der Fluchtreaktion). Die Experimente wurden von mir in Ab-
sprache mit G. Lannig, C. Bock, bzw. teilweise auch T. Brey geplant, durchgeführt und 
ausgewertet. Das Manuskript wurde von mir geschrieben und in Zusammenarbeit mit 
allen Co-AutorInnen überarbeitet. 
ANMERKUNG: Einige der bei 4°C erhobenen Daten wurden im Verlauf des Review-Prozesses aus der Pub-
likation genommen; diese Daten finden sich nun im Rahmentext (Diskussion). 
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Schalkhausser B, Bock C, Brey T, Sjer M, Blicher M, Pörtner H-O, Lannig G - Effects of 
Ocean acidification and warming on an Arctic Pectinid bivalve, Chlamys islandica, from 
Nuuk (Greenland). Manuskript 
 
Die Idee aus dem Projektantrag wurde von mir und den Co-AutorInnen modifiziert 
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wandelt (Respirationsmessungen), bzw. basierend auf bereits veröffentlichten  
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Abstract 
The commercially important Chlamys islandica (O. F. Müller 1776) is a key species of Greenland’s 
macrobenthic fauna regarding the ecosystem’s carbon-cycle. In order to investigate physiological ef-
fects of near-future Ocean Warming and Acidification (OWA) we measured acid-base status (several 
haemolymph parameters), respiration rates and escape performance, after C. islandica were long-term 
incubated at the following CO2 conditions: present day CO2concentration of ~0.039 kPa (normocap-
nia) and 4 times pre-industrial CO2 of ~0.112 kPa (hypercapnia). The experiments were carried out for 
76 - 107 days in 2010 and 42 - 65 days in 2012. Investigations of acid-base status (2012) and survival 
parameters (routine and maximal respiration rates [2010] and escape performance [2012]) took place 
at temperatures of 0°C (haemolymph parameters, respiration rates, escape performance) and 5°C 
(haemolymph parameters, escape performance). Ocean acidification (OA) caused an extracellular 
reduction of pH and an increase of PeCO2 suggesting that compensation costs e.g. for intracellular 
acid-base status might increase at elevated CO2 concentrations. The significant bicarbonate increase at 
0°C did not compensate the drop in pHe. Aerobic scope (measured at 0°C only) was not affected by 
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OA, suggesting adaption to 0°C. OA also reduced active clapping time (phasic time) and the number 
of claps at 0°C, which are crucial elements of the escape performance. Warming (5°C) caused a reduc-
tion with a factor of roughly 1.5 of maximum and mean phasic force used for clapping while tonic 
force remained constant. Moderate OA had no synergistic effect, but impacts of higher OA values in 
terms of higher energy use for extracellular compensation cannot be excluded as moderate OA condi-
tions are already reflected in changed haemolymph parameters. We argue that elevated temperature 
can be detrimental, as it leads to a weaker escape performance as seen in Pecten maximus 
(Schalkhausser et al. 2014). As a consequence, C. islandica might suffer from higher predation risks, 
particularly if predators are not adversely affected by OWA.  
 
Key words 
climate change – bivalve – pectinid – exercise – OCLTT – predator escape performance  
 
Introduction 
Oceans are warming and acidifying at unprecedented rates, in a global process known as Ocean 
Warming and Acidification (OWA). Surface pH values have already decreased by 0.1 pH-units since 
the year 1750 (Caldeira and Wickett 2003) and the IPCC (2013) predict that atmospheric CO2-values 
will rise from today’s 400 up to 700-1500 ppm (≈ 0.04 to 0.07-0.15 kPa) in the year 2100. As a conse-
quence of elevated ocean heat content, sea temperature in the upper 75m of the water column has in-
creased by 0.11ºC per decade between 1971 and 2010. According to several climate models (SRES, 
WRE, RCP), OWA is going to be an ongoing issue, with a temperature increase of 2.0-5.4% in ocean 
surface waters within the year 2100 (IPCC 2007).  
OWA is also going to have major impacts on the natural habitat of Chlamys islandica. In the North 
Atlantic, ocean heat content increased by around 2 x 1022 J between 1960 and 2010. Simultaneously 
ca. 2 x 106 km2 of Arctic sea ice were lost between 1985 and 2010 (IPCC 2007, 2013). According to 
the SRES A2 scenario, Arctic surface waters are expected to undergo further acidification of around 
0.45 pH-units, which equates a hydrogen ion increase of 185% (Steinacher et al. 2009, Rhein et al. 
2013). 
 
The Iceland scallop C. islandica has a sub-Arctic - northern boreal distribution, mainly along the 
northern coasts of Norway, Svalbard, Jan Mayen Island, Iceland, the East coast of Canada and Green-
land (south-west coast from Thule to Cape Farewell, east coast only King Franz Joseph Fjord and 
King Frederick VI Land) (Ekman 1953, Waller 1991, Brand 2006, Garcia 2006, Strand and Parsons 
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2006) with stock sizes differing between regions (e.g. Svalbard too small for fisheries, Greenland sta-
ble fisheries quotes, Garcia 2006). It is the northernmost Pectinid bivalve with the highest abundance 
of scallops in Arctic waters (Galand and Fevolden 2000). Their maximum life span lies within 30 
years and above, and up to 39 years have been reported (Blicher et al. 2009). They dominate the mac-
robenthic community in Kobbefjorden (Greenland) in combination with the sea urchin Strongylocen-
trotus droebachiensis. By sheer abundance and due to their longevity, C. islandica play a central role 
in the carbon-cycle of the Greenlandic ecosystem (Blicher et al. 2009). On the southern hemisphere, 
Adamussium colbecki, is a similarly important organism for the trophic web of Terra Nova Bay (Heil-
mayer et al. 2003).  
C. islandica are mainly sedentary scallops that spend most their life with their byssus attached to 
stones, shells or gravel, and prefer environments where water currents are strong. Despite this prefer-
ence for a sedentary life style, they are able to detach and swim for short distances either to avoid 
predators or unfavorable environmental conditions, such as changes in temperature. In their natural 
environment, swimming activity occurs every 31 days on average (Vahl and Clausen 1980), i.e. many 
times during their life span, making the escape response an important survival parameter (Wiborg 
1963, Gruffydd 1976, Pedersen 1994).  
In addition to their importance for ecosystem services and function, C. islandica is of high commercial 
interest, with 1200-2600 tons captured in Greenland since 1995 [Garcia 2006] (capture >500 tons per 
year in 1995-1998 [1996: ca. 350 tons] FAO 2004).  
 
Scallops are highly sensitive to unfavorable environmental conditions, and thus some C. islandica 
stocks already suffered from ongoing climate change: Islandic C. islandica stocks and fisheries were 
first recorded in 1969, and started to decline due to sea bottom temperature rise combined with over-
exploitation and infections around 1985 (Garcia 2006). Since 1998 (Jonasson et al. 2004) stocks have 
dropped dramatically, eventually leading to the closure of the fishery in 2004 (Jonasson et al. 2007).  
It is a real concern that this rapid decline might also happen to the Greenlandic stocks, since animals in 
the high latitudes are often highly adapted to the cold water, and will probably react sensitively to all 
aspects of OWA, including melting ice and changes in temperature (IPCC 2007, 2013, Fabry et al. 
2008, Feely et al. 2009, Hoegh-Guldberg and Bruno 2010).  
This expectation is supported by many studies focusing on physiological effects of climate change 
(including ocean acidification (OA)), revealing that most calcifyers are harmed, especially when con-
fronted with more than one environmental challenge (Kroeker et al. 2010, 2013, Dupont and Pörtner 
2013, Gazeau et al. 2013).  
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Despite their ecological and commercial importance, and compelling evidence for their vulnerability 
to OWA, scallops make up only 7% of all OWA research focused on mollusk studies (Parker et al. 
2013). This makes OA or OAW studies on scallops still rare, though ocean warming (OW) sole or in 
combination with more environmental factors, is a better covered topic. It is known for instance, that 
increasing sea temperatures have led to mass mortalities in Canada (Placopecten magellanicus; Dickie 
and Medcof 1963) and in Norway (C. islandica; Wiborg 1963). Barbeau and Scheibling (1994) 
showed for juvenile P. magellanicus from Canada that an increase of temperature led to higher scal-
lops consumption rates by the sea star Asterias vulgaris and the crab Cancer irroratus, which intensi-
fies the predation risk and makes more energy intensive predation prevention processes necessary. 
These studies highlight that OW has direct effects on Pectinid stocks and therefore on fisheries.  
 
Studies investigating OA/ OWA effects showed neutral to negative effects for scallops on several 
physiological parameters. Schalkhausser et al. (2013) revealed that the Great scallop Pecten maximus 
from Norway is sensitive to OA. In these scallops, OA adversely affected clapping performance when 
triggered to swim. Further, the aerobic capacity was reduced suggesting an overall physiological im-
pact. However, another study focusing on OWA from Schalkhausser et al. (2014) showed that a popu-
lation of P. maximus from France displayed an alteration of escape performance with prolonged valve-
closure phases and with a reduced aerobic scope when exposed at elevated temperature and CO2 con-
centration. The Atlantic bay scallop Argopecten irradians has reduced calcification rates at elevated 
CO2 concentrations (Ries et al. 2009). For juveniles of the same species, Talmage and Gobler (2009, 
2010, 2011) found prolonged development time, higher mortality, and smaller sizes when animals 
were exposed to OA (2009, 2010), and OWA (2011) conditions respectively. These studies highlight 
that OA and OWA are likely to have detrimental consequences for current (effects on adults) and fu-
ture (effects on spawning, larvae and juveniles) stocks and fisheries.  
 
OW, OA and OWA conditions are likely to cause higher maintenance costs for Pectinids as a result of 
having to compensate for effects of these stressors. As scallops have a certain energy budget and the 
energy has to be partitioned between all energy demanding processes (Guderley and Pörtner 2010), the 
increase in maintenance will also affect performance parameters such as growth, development, repro-
duction or activity (e.g. escape performance).  
The aerobic scope, i.e. the residual amount of the energy budget when maintenance is covered, is used 
in the concept of oxygen- and capacity-limited thermal tolerance (OCLTT, Pörtner 2010). In short, the 
OCLTT-concept defines the performance capacity of an animal resulting from its respective aerobic 
scope connected with its environmental temperature range – i.e. its thermal window. The OCLTT-
concept defines different temperature ranges within that thermal window, characterized by its energy 
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availability and therefore performance capacity. Within the optimum range, aerobic scope is maximal 
and all functions of performance parameters such as activity level (e.g. escape performance) work at 
their best. The pejus range (lat. “getting worse”) is characterized by a reduced aerobic scope and partly 
impaired performance parameters as organisms need to compensate for investing more energy into 
maintenance. The concept postulates that the thermal window is narrower under stressors like OW. In 
extension, Pörtner and Farrell (2008) discuss that additional stressors, such as OA, would further cause 
the thermal window to become narrower. This translates into increased maintenance costs and hence 
less energy that is available for other performance parameters. 
 
As there is little known about whether temperate, boreal and arctic scallops react to OWA differently, 
the aim of this study was to investigate whether scallops in higher latitudes are more sensitive to cli-
mate change than scallops of the temperate zone. Former findings on Pecten maximus showed that 
scallops would be adversely affected (Schalkhausser et al. 2013, 2014). Effects of OWA were investi-
gated in the northernmost scallop Chlamys islandica by simulating expected conditions of future 
oceans on several physiological parameters essential for survival. Haemolymph values were used to 
reveal if the external stressors of OW and/or OA affect the scallop´s extracellular acid-base status. If 
this were the case, the thermal and hypercapnic stress would probably cause an increase in the amount 
of energy used for compensation costs. Respiration rates of routine and maximal metabolism (RMR, 
MMR) were measured to identify effects of OWA conditions on energy metabolism. The aerobic 
scope as calculated from RMR and MMR can also be diminished if maintenance costs increase due to 
OWA stressors. Swimming is a highly energy demanding process. Therefore, OWA effects on escape 
performance were expected. The latter is particularly likely when, the amount of energy available for 
performance also decreases. The results are discussed against the background of the OCLTT-concept, 
which hypothesizes that OWA effects would narrow the thermal window. 
 
Materials and Methods 
Scallops and holding conditions 
Wild Chlamys islandica (O. F. Müller, 1776) were collected using a triangulated dredge at 50-60 m in 
the outer Kobbefjorden, southwest Greenland, in June 2009 and June 2011. Temperature variation in 
Kobbefjorden in 30 m depth varies from -1.5°C to 3°C (Blicher et al. 2010). Scallops were kept in air-
bubbled seawater containing cooling boxes (Coleman) in a temperature constant room at 0°C at the 
Greenland Climate Research Centre until transportation to the Alfred Wegener Institute (AWI) in 
Bremerhaven, Germany. Animals were wrapped in sea water soaked paper and placed in a cooling box 
for transportation to the AWI. The transport took about 24 hrs. All animals survived. At the AWI, the 
scallops were immediately transferred to flow-through aquaria and kept at 0°C. Two weeks prior to the 
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experiments, shells were carefully scrubbed to remove epibionts and marked for individualization. All 
measurements were carried out in Jan-Sept 2010 (respiration) and May-July 2012 (clapping perfor-
mance and haemolymph parameters). Randomized groups of labeled scallops were incubated in tem-
perature controlled rooms in recirculation systems continuously bubbled with a specific gas mixture to 
reach sea water PCO2 values of either ~0.039 kPa (390 µatm, normocapnia) or elevated exposures 
with 4 times pre-industrial PCO2 at ~0.112 kPa (1120 µatm, hypercapnia) (for details of measurements 
and devices see Schalkhausser et al. 2013). Scallops for respiration measurements (2010) were incu-
bated at 0°C, while incubation conditions for all other measurements took place at two different tem-
peratures of 0°C or 5°C (see Table 1). Incubation time lasted at least 76 up to 107 days in 2010 (respi-
ration measurements) for hypercapnia exposed scallops. In 2012 (investigation of clapping perfor-
mance and haemolymph parameters) incubation lasted a minimum of 42 days up to 65 days. Scallops 
were drip-fed live phytoplankton 3 times per week (either DT´s Premium Reef Blend (Nannochlo-
ropsis osculata, Phaeodactylum spp., Chlorella spp.; 25.3 µg/L phytoplankton dry weight) for at least 
6 hours at a concentration of at least 6.10 x 105 cells (gram bivalve biomass)-1 hour-1 (0°C) or 9.15 x 
105 cells (gram bivalve biomass)-1 hour-1 (5°C) respectively (water circulation was stopped during 
feeding). Water was exchanged at least twice a week and animal tanks were cleaned from faeces and 
remaining food items every 2-3 days. Water physicochemistry (see Table 1) was measured at least 
twice a week using the same methods and devices as described in Schalkhausser et al. (2013).  
 
Measurement of morphological parameters 
The morphological parameters are given in table 2 in means ± SD. Shell dimensions (height, length, 
width in [cm] after Pedersen 1994) have been measured using a caliper. In 2010 values were compiled 
after the respiration measurements. In 2012, shell dimensions were measured prior to and after the 
measurements of clapping performance and haemolymph parameters. As differences of shell dimen-
sions were not significant, data given in table 2 are averaged. Tissue wet weights (soft body and mus-
cle) in [g] were weighted to the nearest 0.1 g. Tissue and shell dry weight (DW) in [g] was determined 
after drying at 75-85°C for at least 10 h, when no detectable mass changes were observed. Condition 
index (CI) and the muscle index (MI) were calculated after Shriver et al. (2002) and Pazos et al. 
(1997) by dividing the tissue dry weight (total and muscle DW, respectively) with shell DW multiplied 
by 100. Muscle diameter in [cm] was obtained by averaging the muscle imprints on both valves after 
the muscle tissue had been removed.  
 
Measurement of clapping performance 
Measurements of clapping performance and all calculations of total force Ftotal [N] (total force pro-
duced by one scallop during escape response until animal was fatigue), mean phasic force Fmean phasic 
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[N] (mean force per clap produced by one scallop during clapping until the animal was fatigue) and 
tonic force Ftonic [N] (force produced by one scallop during tonic phases (= not clapping) of escape 
response until the animal was fatigue) were carried out using the same equipment and methods as de-
scribed in detail in Schalkhausser et al. (2013). Maximal force Fmax [N] was defined as the highest 
measured force value produced by the phasic part of the muscle while clapping during the escape re-
sponse (one value per scallop and measurement). As highest force values usually occur during active 
clapping, Fmax is coupled to phasic force. Nevertheless, in contrast to the average mean phasic force, 
which is a good parameter for the general clapping amount, Fmax gives an insight of the maximal clap-
ping potential of the individual test animal.  
For measurements, the lower valve of a single scallop was removable fixed on a plate, while the upper 
valve remained movable freely. A hook connected to a force gauge was placed between the two valves 
at minimum gap as observed in resting animals until the animal became fatigue (total time [min]). The 
animals were allowed to adapt to the described setup for ≥ 12h before measurements. 
 
Respiration measurement 
Measurements of routine and maximal metabolic rate (RMR; MMR) followed Schalkhausser et al. 
(2013) with few modifications (see below). Respiration rates were measured by means of intermitted 
flow respirometry (cf. Heilmayer and Brey 2003; Tremblay et al. 2006).  
Scallops were individually placed in submerged respiration chambers (plexiglas chambers with a vol-
ume of ca. 0.9 L; one chamber per animal) and fixed onto the bottom using hook-and-loop fasteners 
for the duration of the assay. To allow for fresh water and oxygen supply, respiration chambers with 
animals inside were placed in temperature controlled (0°C) experimental tanks, which were continu-
ously gas bubbled with air or a mixture of CO2 and air to reach either ~0.04 kPa (normocapnia) or 
~0.11 kPa (hypercapnia) and left for recovery at least 12 hours prior to measurements. In each experi-
ment, two respiration chambers were used simultaneously. One to two runs were completed for each 
scallop within 12 hours, whole measurements of RMR took 2-3 days, recording of both, RMR and 
MMR (recovery time included), took 4-5 days. Oxygen consumption, net aerobic scope (NAS, RMR 
subtracted from MMR) and factorial aerobic scope (FAS, MMR divided by RMR) were measured as 
described in Schalkhausser et al. (2013). The dry mass was calculated by either weighting the dry 
mass directly (3 animals) or by applying the conversion factor 0.1038, which was evaluated before 
using 10 separate C. islandica (used for 7 animals).  
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Measurement of haemolymph data 
Haemolymph gas parameters of PeCO2, PeO2, pHe and [HCO3-]e were obtained and calculated as de-
scribed at Schalkhausser et al. (2013). Haemolymph directly taken out of the scallops muscle was put 
into a blood gas analyzer (MT 33, Eschweiler, Germany) with glass electrodes for PCO2, PO2 and pH. 
All electrodes were calibrated at the respective temperature prior to measurements using calibration 
gases (PCO2, PO2) or NIST buffers (pH). Values of CeCO2 were measured by taking 100 µL of hae-
molymph with a pipette (Eppendorf Research Plus, 10-100 µL, Germany) into a Ciba Corning 965 
CO2 Analyzer (Olympic Analytical Service, England) as recommended in “guide to best practices” 
(Pörtner et al. 2010). The concentration of apparent bicarbonate in the haemolymph [HCO3-]e was 
calculated as:  
[HCO3-]e = CeCO2 – (αCO2 ⋅ PeCO2) 
with CeCO2 = concentration of total CO2 [mM], αCO2 = solubility of CO2 in seawater (calculated from 
Weiss 1974: 0°C Normocapnia, 33.96 psu: 0.6410 µmol L-1 kPa-1; 0°C Hypercapnia, 32.24 psu: 0.647 
µmol L-1 kPa-1; 5°C Normocapnia, 32.05 psu: 0.5346 µmol L-1 kPa-1; 5°C Hypercapnia, 32.42 psu: 
0.5335 µmol L-1 kPa-1), PeCO2 = haemolymph CO2 partial pressure [kPa]. 
 
Analysis of haemolymph values of fatigued animals incubated at 0°C normocapnic conditions was not 
possible due to the small amount of individuals in this group.  
 
Statistical analysis 
Data sets were analyzed using SigmaPlot (Version 12.0, Systat Software, Inc.) and GraphPad Prism 
(Version 4.0a, GraphPad Software Inc.). Fully Factorial Two Way Analysis of Variance with subse-
quent Holm-Sidak Test was used to evaluate effects of CO2 exposure and temperature on haemolymph 
parameters and force measurements by defining significant if the probability of Type II error was less 
than 0.05. A Two Way Repeated Measures ANOVA (One Factor Repetition) in combination with a 
Holm-Sidak Test as Post-hoc analysis with p < 0.05 was used for evaluation of significant differences 
between different exercise levels and CO2 exposure at routine and maximal metabolic rates as well as 
differences within these groups. A One Way ANOVA in combination with a Bonferroni´s Multiple 
Comparison Test was carried out (p < 0.05) to identify differences within morphological parameters. 
Unpaired t tests were carried out to determine effects of CO2-exposure on net and factorial aerobic 
scope (p < 0.05). In addition, unpaired t tests have been used to evaluate effects on haemolymph pa-
rameters in the following groups: effects of exercise levels, effect of temperature between at hyper-
capnic conditions exposed scallops after exercise (MMR) and effects of CO2 exposure of fatigued 
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scallops (MMR) incubated at 5°C (p < 0.05). Results are presented in box plots or bars ± SD and val-
ues are given as means ± SD if not stated otherwise. 
 
Results 
Morphological parameters 
Morphology of shells (height, length, width) and soft body wet weights (means ± SD in table 2) were 
in the same range in all groups. Condition indices (CI) as well as muscle condition indices (MI) did 
not differ between the different groups (temperature, CO2 condition) and were on par with control CI 
and control MI of C. islandica with means ± SD of 9.02 ± 1.76 (CI) and 1.92 ± 0.29 (MI). Survival 
rate during the incubation of different groups of scallops in this study was high: only one animal died 
during the course of the study (group “0°C, normocapnic conditions”, 2010). 
 
Haemolymph acid-base parameters 
Haemolymph parameters (PeO2, PeCO2, pHe, CeCO2, [HCO3-]e) were obtained for all investigated in-
cubation conditions. Table 3 shows means ± SD of measured haemolymph acid-base parameters. 
Following OA exposure scallops incubated at 0°C displayed significantly elevated PeCO2, CeCO2 and 
bicarbonate values (PeCO2: t3,18 = 11.763, p < 0.001, CeCO2: F3,17 = 10.208, p < 0.001, [HCO3-]e: t3,17 = 
8.377, p < 0.001) and significantly lowered pHe values (t3,17 = 5.179, p < 0.001). PeO2 values did not 
differ. At 5°C and OA exposure, PeCO2 values were significantly elevated and pHe values significantly 
reduced (PeCO2: t3,18 = 8.692, p < 0.001, pHe: t3,17 = 4.993, p < 0.001).  
pHe values were not affected by an increase in temperature. However, scallops incubated at 
normocapnic conditions and elevated temperature showed significantly elevated PeCO2, CeCO2 and 
bicarbonate values (PeCO2: t3,18 = 3.613, p = 0.002, CeCO2: t3,17 = 10.693, p < 0.001, [HCO3-]e: t3,17 = 
10.358, p < 0.001), while animals incubated under hypercapnic conditions displayed significantly ele-
vated CeCO2 and bicarbonate values with lowered PeO2 values (PeO2: t3,19 = 3.179, p < 0.005, CeCO2: 
t3,17 = 2.974, p = 0.009, [HCO3-]e: t3,17 = 3.248, p = 0.005).  
 
At incubation temperatures between 0-5°C, synergistic OWA effects were found for CeCO2 and bicar-
bonate values only (CeCO2: F3,17 = 32.120, p < 0.001, [HCO3-]e: F3,17 = 27.412, p < 0.001).  
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Scallops incubated at hypercapnic conditions at 0°C as well as at 5°C normocapnic conditions showed 
lowered PeO2 values (0°C: t1,10 = 3.872, p = 0.0031; 5°C: t1,8 = 3.571, p = 0.0073). At 0°C, scallops 
incubated at hypercapnic conditions showed lowered bicarbonate values ([HCO3-]e: t1,9 = 2.622, p = 
0.0277). Scallops incubated at 5°C hypercapnic conditions were not different from control groups at 
rest with regards to PeO2 or bicarbonate values.  
 
Clapping performance parameters 
We obtained the following parameters for clapping performance: number of claps, total force, tonic 
force, maximal force, mean phasic force, total time, phasic time and tonic time (Fig. 1).  
There were no effects on total and tonic force (Ftotal, Ftonic), total time, and tonic time, but OA led to a 
significantly lower number of claps at 0°C (t3,24 = 2.809, p = 0.010) , and reduced phasic time interval 
(F1,28 = 12.504, p = 0.002). 
Elevation of temperature led to significant drops in maximal force (normocapnia: t1,11 = 4.560, p < 
0.001; hypercapnia: t1,15 = 4.404, p < 0.001) and mean phasic force (normocapnia: t1,13 = 3.706, p < 
0.001; hypercapnia: t1,15 = 2.886, p = 0.007). No OWA interaction effect was found at any measured 
parameter of clapping performance.  
 
Oxygen consumption parameters 
Respiration rates were measured at 0°C only. OA exposure had no effect on resting or maximal meta-
bolic rate (Fig. 2a). Exercise led to significantly increased respiration rates (normocapnia: t1,7 = 8.796, 
p < 0.001; hypercapnia: t1,6 = 10.319, p < 0.001). No significant OA-effects were detected in net aero-
bic scope (NAS) nor in factorial aerobic scope (FAS) (Fig. 2b, c).  
 
Discussion 
To examine whether OWA conditions increase the scallop´s compensation costs and energy demand, 
haemolymph values and energy metabolism in terms of respiration rates as well as escape performance 
of Greenlandic C. islandica were investigated at ambient and elevated CO2 concentrations and tem-
peratures. In this study, the long captivity period did not alter the scallops´ behavior during light 
changes, handling or its clapping. This is in line with findings for the Antarctic scallop Adamussium 
colbecki (Bailey et al. 2003).  
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Effects of OA on clapping performance 
The Greenlandic C. islandica seemed to be well adapted to 0°C as mortality rates were low and the 
total number of claps (35 times) were on the same scale as clapping numbers reported for A. colbecki 
and prespawned C. islandica (Brokordt et al. 2000). However, OA led to an impaired escape perfor-
mances with a reduced number of claps and phasic (= active swimming) time. Interestingly, C. island-
ica at 0°C hypercapnic conditions achieved the same force during escape performance as under 
normocapnic conditions. The impairment of the escape performance by hypercapnia therefore was not 
caused by force reduction. This is similar to data obtained on temperate P. maximus at 10°C 
(Schalkhausser et al. 2014), where OA led to a reduction of total and tonic time, but no impact on 
force parameters. In contrast, data measured on a Norwegian P. maximus population at 4°C showed a 
drastic impact of OA on force parameters during escaping with reduction of total, tonic, maximal and 
mean phasic force (unpublished data, Schalkhausser et al. 2013). These differences might be explica-
ble considering the concept of oxygen- and capacity-limited thermal tolerance (OCLTT, cf. introduc-
tion; Pörtner 2010). C. islandica at 0°C and temperate P. maximus at 10°C (Schalkhausser et al. 2014) 
are likely to be within their respective range of optimal temperature, as aerobic scope is high and per-
formance parameter are as expected. Boreal P. maximus at 4°C (Schalkhausser et al. 2013), on the 
other hand, would have to be classified being within the lower pejus range under the OCLTT theory. 
In other words, scallops within the optimum range could partly compensate impacts of OA on their 
escape performance, and therefore their swimming performance was only mildly impaired. As soon as 
animals were within the pejus range, swimming performance declined, with drastic impact on the es-
cape response. 
 
Effects of OA and OWA on extracellular acid-base status 
There were also effects on haemolymph composition, as the increase in CO2 was not fully compen-
sated extracellularly: The pHe dropped significantly at elevated CO2, with only a small increase in bi-
carbonate. This is in line with many findings on the limited extracellular buffering capabilities of acid-
base equilibrium in bivalves (reviewed by Melzner et al. 2009). Examples include the oyster 
Crassostrea gigas (Lannig et al. 2010), the scallop P. maximus (Schalkhausser et al. 2014) or the blue 
mussel Mytilus edulis (Booth et al. 1984, Lindinger et al. 1984). Due to their insufficient ability of 
extracellular compensation and the associated high energy demand, acclimation to changing environ-
mental conditions may become visible in re-balancing and trade-offs between different physiological 
processes (for review on scallops and fish see Guderley and Pörtner 2010). Trade-offs have been 
found in the brittlestar Amphiura filiformis, where a constant calcification rate at the expense of a 
muscle wastage resulted from OA (Wood et al. 2008) or in P. maximus (Schalkhausser et al. 2014), 
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where OWA led to a change of escape performance steering away from active swimming leading to-
wards passive valve closure.  
 
Effects of OA on metabolic rates and aerobic scopes  
Elevated CO2 did not have an impact on respiration rates in C. islandica, but exercise did. The net and 
the factorial aerobic scope (NAS, FAS), measured as the difference (NAS) or the quotient (FAS) of 
active/ maximum and standard/ routine metabolism, are influenced by temperature and activity level 
(McDonald et al. 2006). Although scallops naturally vary in how actively they swim or how much 
byssus they produce, these parameters are not indicative of differences in FAS. In fact FAS seem to be 
conserved across a wide range of taxa and temperatures, with FAS between ~2 and ~4 for species as 
diverse as C. islandica, Chlamys hastata, Placopecten magellanicus, French and Norwegian Pecten 
maximus, Chlamys delicatula, and temperatures ranging from 0 to 20ºC (Mackay and Shumway 1980, 
Donovan et al. 2003, Kraffe et al. 2008, Schalkhausser et al. 2014, unpublished data Schalkhausser et 
al. 2013).  
However, in a study using C. islandica populations from Cananda, Tremblay et al. (2006) measured a 
FAS of around 12 at a temperature of 6.2-7.7°C (calculated from Fig. 2,  O2 max), which is distinctly 
higher than FAS reported in other studies, including the present study. Considering that FAS are usu-
ally within a range of 2-4 (see above), temperature alone cannot be used to explain the high FAS 
found by Tremblay et al. (2006). Instead, SMR or MMR values have to be taken into account. To 
compare oxygen consumption rates at different temperatures, the overall Pectinid Q10 for the standard 
metabolic rate (SMR) SMRaverage = 2.97 (Heilmayer et al. 2004) can be used. Values of C. islandica in 
this study calculated that way (RMR at 10°C ≈ 0.18 mL O2/(h* gDW)) fit the values of Canadian C. 
islandica measured by Tremblay et al. (2006) well, with an obtained SMR of around 0.15 mL O2/(h* 
gDW) at 6.2-7.7°C (values from Fig. 2). For Norwegian C. islandica, RMR is at about 0.19 mL O2/(h* 
gDW) at 8°C (Vahl 1978). The oxygen consumption of resting C. islandica is in the same range.  
All aspects considered, maximal metabolic rate (MMR) can explain the differences in FAS best. The 
MMR of Tremblay et al. (2006) is nearly 14 times higher than the MMR of this study (1.8 mL O2/(h* 
gDW) (values from Fig. 2,  O2 max) and 0.13 mL O2/(h* gDW) respectively). The differences in the 
FAS of these two species most likely arose from differences in size class as adult scallops in this study 
had an average shell height of 8.3 cm (table 2), while test animals in the study of Tremblay et al. 
(2006) had a shell height of 2.5-3.5 cm. In general, metabolic rates of various organisms (animals, 
plants) scale with a ¾-power of body mass (Gillooly et al. 2001). For Pectinids, Heilmayer (2003) 
found respiration rates scaling with body mass by the power of 0,799 resulting in the equation 
log V O2 = −1.517 + 0.799 log M, where  O2 is the metabolic rate [µL O2 ind-1 h-1] and M is the body 
mass [g]. Scallops therefore do not fit the ¾ rule exactly, but are close by. As found for most animals, 
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investigated scallops like C. islandica from Norway (Wiborg 1963), C. islandica from Canada (Trem-
blay et al. 2006), Aequipecten opercularis (Philipp et al. 2008)) or Placopecten magellanicus (Trem-
blay et al. 2012) showed distinct differences in oxygen consumption, swimming activity and/ or be-
havior between small/ juvenile and larger/ adult animals. Therefore, one point explaining the MMR 
differences lays within the size differences between the two C. islandica populations.  
Alongside the allometric power law of size differences, environmental conditions like predation risk 
can also differ between size classes and/or juvenile and adult animals, and thereby result in differences 
of escape performances. Therefore, the difference of the MMR might also result from different 
amounts of predation pressure. Arsenault and Himmelman (1996a, b) reported size-related predation 
risk on Canadian C. islandica as decapods attacked preferential smaller scallops. Asteroids prey on all 
size classes similarly. Consequentially, small scallops hiding in crevices or under stones attached 
themselves with byssus while larger individuals lived more exposed (0% hiding for scallops larger 
than 6 cm). The predation risk for Canadian C. islandica is therefore high, and the predation risk for 
the Greenlandic population can be estimated to be lower than that of the Canadian population as Rep-
tantia are almost absent in polar regions (Frederich et al. 2001). However, Merkel et al. (2007) found 
several crustaceans in common eiders and king eiders wintering in Nuuk, including the known scallop-
predator Hyas araneus (e.g. Arsenault and Himmelman 1996b). This goes to show that these predators 
occur in the same environment as C. islandica, and that there is predation risk at the study site. How-
ever, as crustaceans are likely to be slow at very low temperatures, the Canadian population is proba-
bly confronted with much greater predation risks compared to the Greenlandic population, making 
enhanced escape performance crucial, especially for juveniles (Arsenault and Himmelman 1996a, b, 
Tremblay et al. 2006). This would explain, why the SMR of both populations at similar temperature is 
nearly equal (allometric power law notwithstanding), while the MMR of the Canadian population is 14 
times higher than that of the Greenlandic C. islandica (see above).  
 
Effects of OW and OWA on escape performance and acid-base status 
Aerobic scope was not obtained at 5°C, but we can assume that for Greenlandic C. islandica 5°C 
might be near the upper border of the optimum/pejus temperature range. Our reasoning for this is that 
at elevated temperature, clapping performance was partly impaired, suggesting that the energy demand 
was not covered by the energy supply – and this was especially the case for active swimming parame-
ters, which are the most cost intensive. The elevated CeCO2 and bicarbonate values probably cause 
energetic compensation costs, and the energy diverted into these would then be lacking for perfor-
mance parameters, such as the active swimming performance. There were no synergistic effects on 
swimming performance at OWA conditions, despite the fact that the acidosis caused by OA, was not 
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compensated extracellularly. Further investigations of the aerobic scope at 5°C and slightly above 
6.5°C (upper extreme temperature) would confirm this assumption.  
When Antarctic scallop A. colbecki were incubated from -1°C to 2°C (Bailey et al. 2005), they display 
a continuously shortened clap duration, which fits well with other data on how temperature beyond the 
animals’ optimal range affects active escape responses negatively. Schalkhausser et al. (2014) ob-
served that forces during active escaping were reduced at elevated temperature near the pejus range in 
the King scallop P. maximus (Schalkhausser et al. 2014). Although the authors found a shift from less 
clapping to more tonic closure in P. maximus, this was not the case in C. islandica. An interesting 
question arising from this is whether C. islandica also shifts its escape performance to a more passive 
form of defense like P. maximus when exposed to higher (pejus range) temperatures. As clapping is an 
energetically very cost-intensive process, tonic phases, in which the adductor muscle can partly recu-
perate energy in form of ATP (Perez et al. 2008), might be preferred at the request of a more ineffec-
tive escape response.  
 
The decline of escape performance was only slightly intensified by hypercapnic conditions as phasic 
(= active swimming) time was significantly reduced. Nevertheless, no synergistic effects of stressors 
occurred at 5°C. Therefore, temperature elevation was the dominating environmental stressor. 5°C is 
outside the average temperature range (-0.9°C to 4°C), but within environmental extremes (average 
maximal temperature in August 6.5°C), so C. islandica might be able to compensate temperature ele-
vation for short- to mid-term durations partly and not be affected dramatically by the additional stress-
or of moderate CO2 elevation. Nevertheless, the decline of the escape performance with rising temper-
ature will lead to disadvantages with regards to predation, especially as predation attacks are also ex-
pected to occur more frequently with a positive correlation to temperature (Barbeau and Scheibling 
1994) (cf. introduction).  
 
Future perspectives for C. islandica 
OA and OWA seem to have no effects on crustaceans on average (meta study of Kroeker et al. 2013), 
although on the level of individual species, there are significant effects: for a temperate (Walther et al. 
2009) and polar (Zittier et al. 2013) populations of the scallop predating crab H. araneus, studies show 
that elevated CO2 concentrations led to a narrowing of the thermal window and therefore had negative 
effects on this species. Studies on polar larvae of this species by Schiffer et al. (2013) suggest that 
larvae were able to compensate the change of environmental conditions albeit at high energetic costs. 
For most mollusks, including Pectinids, OA and OWA conditions were detrimental, especially for 
larvae and juveniles (Kroeker et al. 2010, 2013). If the short-term responses can inform predictions for 
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longer time scales, this might point towards an imbalance between scallops and predator biomass in 
future oceans.  
 
As different populations of C. islandica experience maximum temperatures of 12-15°C (Jonasson et 
al. 2004, 2007: literature cited therein in Norwegian) within their ecologically distribution, and the 
Greenlandic population is the northernmost worldwide, scallops might have the ability to adapt on 
long time scales to further warming, especially, since coastal Arctic waters are, on geological time 
scales, ecologically young waters with a low level of endemism (Dunton 1992, Weslawski et al. 
2011). Nevertheless, warming in the high latitudes is also linked to a reduction of the sea ice cover. 
When large amounts of sea ice melt, this results in salinity changes as well as in altering light condi-
tions in a way that is favorable for autotrophs. As scallops feed on autotrophic organisms, an increase 
of phytoplankton biomass could be beneficial, as it would be a net increase in food sources. 
Melzner et al. (2011) demonstrated alleviated effects of OA on shell dissolution of Mytilus edulis at 
high food concentrations and Blicher et al. (2010) found in their model on Greenlandic C. islandica, 
that the negative effect of temperature elevation on growth rates was extenuated at high Chlorophyll a 
concentrations. While this shows that some bivalves are better able to cope when food is available ad 
libitum (i.e. when energy losses can be more easily compensated by taking up more food), this still 
needs to be investigated empirically for C. islandica. Particularly, OWA conditions in combination 
with a reduced salinity as a result of ice melting will be important to consider, as some studies have 
found increasing mortality risks at lower salinities. In the temperate Queen scallop Ae. opercularis a 
reduction of salinity led to higher mortality rates, enhanced at warmer temperatures (Paul 1980). Also, 
spat of P. maximus had significantly higher mortality rates at lower salinity, but the effect was stronger 
at lower temperature (Christophersen and Strand 2003).  
 
To predict the fate of C. islandica in a changing ocean, the following unknowns need to be addressed. 
First, the rate of change of abiotic and biotic parameters within the ecosystem, such as lower salinities, 
higher food availabilities, increased predation risk, and the combined effects thereof on C. islandica. 
Second, the rate at which C. islandica can adapt (on physiological as well as on evolutionary time 
scales) to the changes in its habitat. Finally, how these rates match up, and whether they influence 
each other.  
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Conclusion 
Following the OCLTT concept, C. islandica at 0°C were well adapted as they were characterized by a 
high aerobic scope and low mortalities. Escape performance parameters as well as respiration rates and 
aerobic scopes were within the range found in the literature for similar species. Our results showed no 
OA effects on respiration rates or on aerobic scope (NAS, FAS) at 0°C. However, OA reduced the 
phasic time and the number of claps at 0°C, which may be mediated by OA effects on extracellular 
haemolymph parameters: the slight increase of extracellular bicarbonate concentration was not able to 
counterbalance a drop in pHe and an increase in PeCO2. Temperature elevation impaired escape per-
formance more drastically. Mean phasic and maximal force – both used during active swimming – 
declined at 5°C compared to 0°C. The rise of CeCO2 and extracellular bicarbonate values and the asso-
ciated increased energy demand for compensation probably led to an energetic mismatch at escape 
performance. Therefore, 5°C is likely to represent the upper border between optimum and pejus range 
for the Greenlandic C. islandica. No synergistic effects occurred, yet additional OA at 5°C led to a 
shorter phasic time than at 0°C. In summary, OA, OW and OWA impair the escape performance of 
Greenlandic C. islandica, which increases its predation risk. 
Due to the complexity of ecosystems, studies focusing on one or two parameters are helpful to eluci-
date single parameter effects. However, to predict the fate on the Greenlandic C. islandica population 
in a future ocean scenario, a follow-up study investigating OWA effects on C. islandica including 
salinity reductions and different food availabilities are necessary. Additionally investigations of the 
ecological consequences of a potential reduction of C. islandica densities in Kobbefjorden (Green-
land) would complete the picture of these scallops, as C. islandica is an important part of the Kobbe-
fjorden´s carbon cycle (Wiborg 1963, Pedersen 1994, Blicher et al. 2009).  
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Figure legends 
Fig. 1 Clapping performance data of C. islandica after long-term incubation under normocap-
nia (seawater PCO2 ~ 0.04 kPa) and hypercapnia (seawater PCO2 ~ 0.11 kPa) at two different 
temperatures (0°C, 5°C). a) Total number of claps until fatigue (N = 4-10). b) Phasic (= clap-
ping) time (N = 4-10). c) Tonic (= closure) time (N = 5-10). d) Maximal force (N = 4-9). e) 
Mean phasic force (N = 5-10). f) Tonic force (N = 5-10). Data are depicted in boxplots; * sig-
nificant difference at same temperature between different CO2 concentrations (normocapnia 
vs. hypercapnia) # significant differences at same CO2-level between different temperatures 
(0°C vs. 5°C). 
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Fig. 2 Oxygen consumption ( O2M& ) of C. islandica after long-term incubation under 
normocapnia (seawater PCO2 ~ 0.04 kPa) and hypercapnia (seawater PCO2 ~ 0.10 kPa) at 
0°C. a) Respiration rates at rest (RMR) and after exercise (MMR) (N = 3-6). b) Net aerobic 
scope (NAS; N = 3-4). c) Factorial aerobic scope (FAS; N = 3-4). Data are depicted in box-
plots (a) or in bars ± SD (b, c); + significant differences at same CO2-levels between different 
exercise levels (RMR vs. MMR).  
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Fig 2 
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Tables 
 
Table 1 Physicochemical conditions of seawater after two long-term incubations (2010 and 
2012) of C. islandica during normocapnia and hypercapnia at different temperatures (0°C and 
5°C). 
 Parameter Normocapnia Hypercapnia 
2010 (0°C) PCO2 [kPa] 0.036 ± 0.009 0.102 ± 0.028 
 Temperature [°C] 1.15 ± 0.29 0.72 ± 0.43 
 pH (NBS scale) 8.20 ± 0.09 7.76 ± 0.11 
 pH (total scale) 8.13 ± 0.09 7.71 ± 0.11 
 Salinity [psu] 30.8 ± 1.2 31.1 ± 1.1 
 DIC [µmol/L] 2303.04 ± 61.2 2373.5 ± 56.7 
2012 (0°C) PCO2 [kPa] 0.034 ± 0.006 0.110 ± 0.023 
 Temperature [°C] 0.1 ± 0.4 0.6 ± 0.2 
 pH (NBS scale) 8.22 ± 0.08 7.80 ± 0.11 
 pH (total scale) 8.13 ± 0.08 7.63 ± 0.09 
 Salinity [psu] 32.7 ± 0.7 32.2 ± 0.4 
 DIC [µmol/L] 2289.6 ± 113.7 2337.7 ± 73.3 
2012 (5°C) PCO2 [kPa] 0.036 ± 0.009 0.114 ± 0.027 
 Temperature [°C] 5.0 ± 0.1 5.0 ± 0.4 
 pH (NBS scale) 8.21 ± 0.05 7.82 ± 0.16 
 pH (total scale) 8.10 ± 0.24 7.61 ± 0.11 
 Salinity [psu] 32.1 ± 0.4 32.4 ± 0.5 
 DIC [µmol/L] 2180.3 ± 150.3 2335.1 ± 103.6 
Data are means ± SD with N = 32-55 (0°C, 2010), N = 17-19 (0°C, 2012), N = 15-22 (5°C, 
2012). NBS National Bureau of Standards PCO2 seawater partial pressure of CO2 DIC dis-
solved inorganic carbon.  
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Table 2 Morphological parameters of C. islandica during normocapnia and hypercapnia at 
different temperatures (0°C, 5°C) and two different incubations (2010, 2012). Data are 
means ± SD with N = 3-9 (0°C, Normocapnia 2010), N = 3 (0°C, Hypercapnia 2010), N = 5-6 
(0°C, Normocapnia 2012), N = 12 (0°C, Hypercapnia 2012), N = 10 (5°C, Normocapnia 
2012), N = 8-10 (5°C, Hypercapnia 2012), averaged data prior to and after measurements: 
height, length, width and body weight (2012). 
 Parameter Normocapnia Hypercapnia 
2010 (0°C) Height [cm] 8.27 ± 0.74 7.69 ± 0.20 
 
Length [cm] 7.46 ± 0.46 7.05 ± 0.08 
 
Width [cm] 2.93 ± 0.18 2.82 ± 0.04 
 
Soft body wet weight [g] 32.73 ± 6.89 32.18 ± 3.89 
 
Muscle wet weight [g] 4.94 ± 0.77 4.85 ± 0.76 
 
Muscle diameter [cm] 2.87 ± 0.18 2.64 ± 0.28 
 
Condition index CI 8.04 ± 0.92 10.15 ± 1.21 
 
Muscle condition index MI 1.37 ± 0.08 1.52 ± 0.18 
2012 (0°C) Height [cm] 7.45 ± 0.34 7.63 ± 0.61 
 
Length [cm] 6.74 ± 0.26 6.85 ± 0.53 
 
Width [cm] 2.88 ± 0.15 2.90 ± 0.23 
 
Soft body wet weight [g] 29.58 ± 6.93 32.38 ± 8.49 
 
Muscle wet weight [g] 7.19 ± 1.11 7.29 ± 2.29 
 
Muscle diameter [cm] 2.98 ± 0.37 2.81 ± 0.33 
 
Condition index CI 8.99 ± 0.86 9.04 ± 1.33 
 
Muscle condition index MI 2.05 ± 0.20 1.89 ± 0.56 
2012 (5°C) Height [cm] 8.18 ± 0.28 7.67 ± 0.34 
 
Length [cm] 7.29 ± 0.20 6.80 ± 0.49 
 
Width [cm] 3.04 ± 0.13 2.87 ± 0.26 
 
Soft body wet weight [g] 35.49 ± 2.18 26.16 ± 4.98 
 
Muscle wet weight [g] 6.89 ± 0.82 5.75 ± 2.08 
 
Muscle diameter [cm] 2.80 ± 0.26 2.79 ± 0.31 
 
Condition index CI 9.30 ± 1.89 7.38 ± 0.73 
 
Muscle condition index MI 1.82 ± 0.45 1.74 ± 0.53 
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Table 3 Haemolymph parameters of C. islandica at rest following long-term incubation under 
normocapnia (seawater PCO2 ~ 0.04 kPa) and hypercapnia (seawater PCO2 ~ 0.11 kPa) at 
different temperatures (0°C, 5°C). 
 Parameter Normocapnia Hypercapnia 
0°C PeO2 [kPa] 12.53 ± 1.17 14.96 ± 3.36 
 
PeCO2 [kPa] 0.07 ± 0.01 0.25 ± 0.03 * 
 
pHe (NBS-scale) 7.50 ± 0.03 7.30 ± 0.05 * 
 
CeCO2 [mM] 0.93 ± 0.06 1.54 ± 0.12 * 
 
[HCO3-]e [mM] 0.88 ± 0.06 1.38 ± 0.12 * 
5°C PeO2 [kPa] 12.15  ± 2.17 10.49 ± 2.02 # 
 
PeCO2 [kPa] 0.13 ± 0.03 # 0.28 ± 0.03 * 
 
pHe (NBS-scale) 7.51 ± 0.08  7.32 ± 0.07 * 
 
CeCO2 [mM] 1.59 ± 0.09 # 1.72 ± 0.10 # 
 
[HCO3-]e [mM] 1.52 ± 0.08 # 1.57 ± 0.11 # 
Data are means ± SD with N = 5-6 (0°C, Normocapnia), N = 6-7 (0°C, Hypercapnia), N = 5 
(5°C, Normocapnia and Hypercapnia). PeO2/ PeCO2 extracellular partial pressure of O2/CO2, 
pHe extracellular pH NBS National Bureau of Standards CeCO2 extracellular total dissolved 
inorganic carbon [HCO3-]e extracellular bicarbonate concentration. n.a. not analyzed, see Ma-
terials and Methods for further information. * significant differences between same parame-
ters at same temperature and metabolic rate at different CO2 levels (normocapnia vs. hyper-
capnia). # significant differences between same parameters under normocapnia at different 
temperatures (0°C vs. 5°C).  
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4. Diskussion 
Nachfolgend werden die Ergebnisse der Publikationen knapp zusammengefasst  
dargestellt (eine detaillierte Diskussion der Ergebnisse ist in den entsprechenden Ein-
zelpublikationen zu finden), durch weitere, unveröffentlichte Daten ergänzt und in ihrer 
Gesamtheit einander gegenübergestellt und diskutiert. 
 
In allen Versuchsszenarien wurden unter gleichen Hälterungsbedingungen (Temperatur 
unterschiedlich) bei denselben CO2-Konzentrationen (0,04 kPa vs. 0,11 kPa CO2) diesel-
ben physiologischen Parameter untersucht: Hämolymph-Parameter (PeO2, PeCO2, pHe, 
[HCO3-]e, CeCO2), Respirationsraten (Routinestoffwechsel; teilweise auch maximale Sau-
erstoffrate, aerobe Kapazität und Erholungszeiten nach Erschöpfung durch die Fluchtre-
aktion) und die Fluchtreaktion (Anzahl der Adduktorkontraktionen, tonische und phasi-
sche Kräfte, Maximalkräfte, Dauer).  
 
Unterschiede zwischen den Versuchsszenarien ergaben sich aus den verwendeten Spe-
zies (Pecten maximus und Chlamys islandica), deren geographischer Herkunft (sub-
arktisch, kalt-gemäßigt, warm-gemäßigt) und den Versuchstemperaturen im Bereich  
0-20°C.  
 
In Kap. 4.1 werden die in den Publikationen veröffentlichten Ergebnisse nach untersuch-
ten Parametern unterteilt, kurz zusammengefasst und diskutiert. Eine Übersicht aller 
statistisch signifikanten Effekte der drei Studien ist in Tab. 4.1 dargestellt. In diesem Ka-
pitel erfolgt auch eine Einordung der Studien in die Bereiche des OCLTT-Konzeptes 
(Kap. 4.1.5). Anschließend werden die Einzelszenarien zueinander in Beziehung gesetzt. 
Um Aussagen über die populationsspezifische Akklimatisation und Auswirkungen des 
Klimawandels darauf treffen zu können, werden die Populationen von P. maximus aus 
Frankreich (warm-gemäßigte Breiten) und Norwegen (kalt-gemäßigte Breiten = boreal) 
verglichen (Kap. 4.2). Ein Artvergleich zwischen P. maximus und C. islandica soll aufzei-
gen, welche Unterschiede bei den OWA-Auswirkungen im Latitudinalgradienten auftre-
ten könnten (Kap. 4.3). Abschließend wird ein Fazit der erarbeiteten Ergebnisse darge-
stellt, um zu erörtern, welche Konsequenzen der Klimawandel für die hier untersuchten 
Kammmuschel-Arten und Kammmuscheln im Allgemeinen haben könnte (Kap.4.4). 
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Tabelle 4.1 Übersicht über Auswirkungen von Ozeanversauerung (OA) und Ozeanerwärmung (OW) aller gemessenen Versuchsgruppen. 
 Spezies Pecten maximus (Frankreich) Pecten maximus (Norwegen) Chlamys islandica (Grönland) 
Parameter Einheit /Effekt OA T1 OA T2 OW N OW H T2 H:T1 N OA T1 OA T2 OW N OW H T2 H:T1 N OA T1 OA T2 OW N OW H T2 H:T1 N 
CI / = = = = = = = = = = = = = = = 
MI / = = = = = = = = = = = = = = = 
PeO2 kPa = = - - - 0 = - 0 = = = = - = 
PeCO2 kPa + + = = + 0 + - 0 = + + + = + 
pHe / - - = = - 0 - + 0 = - - = = - 
[HCO3-]e mM + + = = + 0 + - 0 = + = + + + 
CeCO2 mM + + = = + 0 + = 0 = + = + + + 
RMR (µmol O2 ∙ = = + + + = = + + + = 0 0 0 0 
MMR h-1 ∙ gTG-1) = = = + = 0 - 0 0 0 = 0 0 0 0 
NAS  = = = = = 0 - 0 0 0 = 0 0 0 0 
FAS / = = - - - 0 - 0 0 0 = 0 0 0 0 
tErholung h = = + + + 0 = 0 0 0 0 0 0 0 0 
n  1 / = = = = = = = + + + - = = = = 
Fges 2 N = = + + + = - + = = = = = = = 
Ft 3 N = = + + - = - + = = = = = = = 
Fmp 4 N = = - - - - - = = - = = - - - 
Fmax 5 N = = = = = = - = = = = = - - - 
tges 6 min - = - + - = = = = = = = = = = 
tt 7 min - = = + = = = = = = = = = = = 
tp 8 s = = = = = = = + + + - - = = = 
Effekte nach statistischen Analysen (vgl. Kap. 2.7 und 3): = (gelb) kein Effekt, + (grün) Erhöhung, - (rot) Senkung, 0 (weiß) nicht gemessen/ ermittelt. Parame-
ter-Abkürzungen vgl. Abkürzungsverzeichnis und Kap. 2. Effekte: Vergleich der verschiedenen Inkubationsgruppen bei T1 bzw. T2 ≙ niedrigerer (1) bzw. hö-
herer (2) Inkubationstemperatur und N/H ≙ Normo-/Hyperkapnische Bedingungen); T2 H:T1 N: Vergleich der Gruppen T2 H (Hyperkapnische Bedingungen 
bei T2) und T1 N (Normokapnische Bedingungen bei T1). 1-8: Nummerierung der Fluchtparameter für Tabelle 4.5. 
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4.1 Zusammenfassung der Ergebnisse & Einordnung in die OCLTT-Bereiche 
Meine drei Publikationen (Kap. 3) beschäftigten sich jeweils mit der Fragestellung, ob 
bzw. welche Effekte der untersuchten physiologischen Parameter bei der jeweiligen 
Kammmuschel-Population/ -Spezies bei zukünftig erwarteten Temperatur- und CO2-
Bedingungen im Vergleich zu heutigen Umweltbedingungen auftreten würden. 
 
4.1.1 Vergleichbarkeit 
 
Die Vergleichbarkeit der Versuchstiere wird nachfolgend dargestellt. Dabei werden die 
folgenden Parameter betrachtet: Saisonalität, Mortalität, Größe und Konditionsfaktoren. 
 
Saisonalität 
Die warm-akklimierten, eurythermen Pecten maximus der warm-gemäßigten Zone 
(Roscoff, Frankreich) erfahren im Jahresverlauf eine Temperaturamplitude von ca. 6,6°C 
und eine Schwankungsbreite von ca. 0,17 pH-Einheiten (Tab. 2.2). Auf Grund dieser im 
Vergleich zu polaren Zonen relativ großen, natürlichen Spannbreiten wurde erwartet, 
dass die moderaten OWA-Bedingungen zu keinen großen physiologischen Einschrän-
kungen der Respiration und der Fluchtreaktion führen würden. Da unter den verschie-
denen OWA-Szenarien deutliche Temperaturanstiege prognostiziert werden (vgl. Kap. 
1.1), die vor allem in den natürlicherweise warmen Sommermonaten zum Tragen kom-
men, wurden Sommertiere für die Untersuchungen ausgewählt.  
 
Für die boreale, kalt-akklimierte P. maximus-Population von Stavanger (Norwegen) 
wurde der Winter als besonders herausfordernde Jahreszeit identifiziert, da diese Popu-
lation vom Rand des nördlichen Verbreitungsgebiets dieser Art stammt (vgl. Tab. 1.2). In 
den Wintermonaten sind die Tiere Temperaturen am unteren Rand ihres Temperaturto-
leranzfensters und zusätzlich im Vergleich zu den Sommermonaten auf Grund des feh-
lenden Phytoplanktons einem veränderten Nahrungsangebot ausgesetzt (Ezgeta-Balić et 
al. 2012). Auch die Nahrungsassimilation ist bei den kälteren Temperaturen verändert 
(vgl. Kap. 4.1.1 „Mortalität“), was sich auf den Energiestoffwechsel und das zur Verfü-
gung stehende Energiebudget auswirken kann. Daher wurden für die Versuchstiere 
Wintertiere gewählt.  
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Für die norwegische Population wurde entsprechend erwartet, dass sie sensibel auf 
OWA-Bedingungen reagieren würde. Die Population erfährt mit ∆10,7°C im Jahresver-
lauf die größte Habitat-Temperaturamplitude von den Tieren, die in dieser Arbeit unter-
sucht wurden (vgl. Kap. 2.2, 4.2). 
 
Die Habitattemperatur der stenothermen Chlamys islandica von Nuuk (Grönland) 
schwankt mit einer Amplitude von ca. 4,5°C. Der CO2-Gehalt ist unbekannt, wird aber auf 
Grund der weiteren Wasserparameter als relativ konstant angenommen. Die Tiere sind 
somit einem relativ kleinen Temperaturbereich ausgesetzt und es ist anzunehmen, dass 
sie eine vergleichsweise enge Temperaturtoleranz haben. Entsprechend wurde unter 
OWA-Bedingungen eine deutliche Verminderung der Fluchtreaktion sowie eine redu-
zierte aerobe Kapazität erwartet.  
 
Mortalität 
Die Überlebensrate war bei allen Gruppen hoch (80-100%) mit Ausnahme der bei 4°C 
inkubierten borealen P. maximus (Abb. 4.1). Dort lag die Mortalitätsrate unter 
normokapnischen Bedingungen bei 55%. Unter hyperkapnischen Bedingungen erhöhte 
sich die Mortalitätsrate weiter um den Faktor 1,6. 
 
 
Die hohe Mortalität bei 4°C war überraschend, da die Temperatur der Habitattempera-
tur zur Fangzeit entsprach. Wie bereits in der Diskussion der zweiten Publikation ausge-
führt, lag diese hohe Verlustrate vermutlich an der durch die Laborhälterung verlänger-
ten „zu langen“ Winterzeit.  
Abbildung 4.1  
Mortalität : Überlebensrate [%] am Ende 
der Inkubation mit NStart = 1055. 
NStart ≙ 100%. Datendarstellung:  
Absolutwerte in Prozent umgerechnet. 
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Die Nahrungsressourcen variieren saisonal. So dominierte in den sonnenreichen Mona-
ten Phytoplankton als Hauptnahrungsquelle verschiedener Muschelarten, während in 
den lichtärmeren Herbst- und Wintermonaten überwiegend Zooplankton und Detritus 
als Nahrungsquellen dienten (Ezgeta-Balić et al. 2012). Auch die Assimilation von Nähr-
stoffen ist bei niedrigen Temperaturen verändert: In der Studie von Brock et al. (1986) 
z.B. wird bei 13 Muschelarten – darunter der Kammmuschel Argopecten irradians – auf-
gezeigt, dass die Funktionalität von Verdauungsenzymen der untersuchten Muscheln 
unterhalb ihres Temperaturoptimums teilweise eingeschränkt war, wohl auch in Anpas-
sungen an verschiedene Nahrungsressourcen. Auch die Cilien-Schlagfrequenz der  
Kiemen, die essentiell für den Nahrungstransport ist, ist temperaturabhängig: das kalte 
und dadurch viskosere Wasser setzte die Schlagfrequenz herab (Riisgard und Larsen 
2007). Der bei 4°C niedrigere pHe weist auf ein Herabsetzen der Stoffwechselrate (engl. 
„metabolic depression“) – ein Charakteristikum des Pessimum-Bereiches (Kap. 1.2) – 
während der kalten Temperaturen hin.  
Obwohl die Mortalität bei den borealen P. maximus zwischen den beiden Inkubations-
temperaturen deutlich differierte, war der CI der borealen Kammmuscheln unabhängig 
von CO2-Level und Temperatur und differierte auch nicht im Vergleich mit dem CI einer 
separat gemessenen Kontrollgruppe (s. unten). Auf Grund der unterschiedlich hohen 
Mortalität bei 4 und 10°C würde man erwarten, dass der CI der jeweiligen Gruppen zu-
mindest im Vergleich zur Kontrollgruppe reduziert wäre. Vermutlich konnten die Tiere 
bei 4°C über das Herabsetzen ihrer Stoffwechselraten einen deutlichen Gewichtsverlust 
über den Inkubationszeitraum von maximal 2 Monaten kompensieren, wodurch die 
Zehrung von Speicherstoffen höchstens in einem noch nicht messbaren Rahmen stattge-
funden hatte.  
Interessanterweise überlebte ein Teil der gefangenen Tiere bei 5°C mehr als 10 Monate 
ohne auffällige Mortalitäten in den institutseigenen Aquarien, was darauf hindeutet, 
dass sich 4°C im unteren Bereich des Temperaturtoleranzfensters der borealen P. maxi-
mus befindet. 
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Größe und Konditionsfaktoren 
Die Werte verschiedener Morphologie-Parameter der untersuchten Kammmuschel-
Gruppen lagen trotz geringer Unterschiede alle in einer vergleichbaren Größenordnung, 
wobei P. maximus signifikant etwas höhere Werte als C. islandica aufwies (Tab. 2.2): Die 
Schalenhöhe von P. maximus war um ca. 3,7 cm höher und der Konditionsfaktor CI um 
ca. 3,3 größer als die jeweiligen Werte von C. islandica. Die Muskelkonditionsfaktoren MI 
waren 2010 bei den französischen P. maximus mit 2,82 um den Faktor ~1,3 geringer als 
bei beiden P. maximus-Populationen 2011, lagen jedoch ungefähr um den Faktor 1,7 hö-
her, als die Werte von C. islandica.  
Um die Vergleichbarkeit aller Studien zu gewährleisten, wurden die Tiere beim Fangen 
auf ihre Schalendimensionen (Größe) hin selektiert, wodurch homogene Größen inner-
halb aller Gruppen erreicht wurden. Chauvaud et al. (2012) zeigten an verschiedenen 
P. maximus-Populationen im Latitudinalgradienten von Norwegen bis Spanien unter-
schiedliche Wachstumsraten. So hatten die borealen Populationen (z.B. Austevoll, nahe 
Stavanger) langsamere Raten, erreichten im Laufe der Zeit aber eine größere Schalen-
höhe, während die warm-gemäßigten Populationen (z.B. Brest; neben Roscoff gelegen) 
in den ersten Jahren schneller wuchsen, dann aber bei einer Schalenhöhe von ungefähr 
10 cm „stagnierten“ (Abb. 2 in Chauvaud et al. 2012). Folglich könnte das Durchschnitts-
alter der hier untersuchten Populationen von P. maximus differieren.  
Altersabhängige Unterschiede in der Fluchtreaktion wurden in der Studie von Philipp et 
al. (2008) gefunden. Dabei wurde festgestellt, dass bei der Kleinen Pilgermuschel 
Aequipecten opercularis ältere Individuen während des Schwimmens die Homöostase in 
ihren Zellen effektiver aufrecht erhalten konnten als jüngere Individuen, jedoch verän-
derte sich auch ihr Schwimmverhalten. So zeigten ältere Individuen eine geringere Scha-
len-Schließ-Frequenz, was ihr Prädationsrisiko möglicherweise erhöht. Studien zu 
Chlamys islandica ergeben kein eindeutiges Bild: In der Studie von Gruffydd (1976) zeig-
te C. islandica ein altersabhängiges Schwimmverhalten; die Größenklasse mit 30-40 mm 
Schalenlänge schwamm am Häufigsten. Dagegen konnten Vahl und Clausen (1980) keine 
Größen- und damit altersabhängigen Unterschiede in der Schwimmfrequenz bei 
C. islandica feststellen. Für P. maximus konnten keine Studien gefunden werden, die die 
Schwimmfrequenz alters- bzw. größenspezifisch zum Inhalt hatten.  
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In der Publikation von Chauvaud et al. (2012) stagnieren die P. maximus von Brest bei 
einer Schalenhöhe von ca. 10 cm – jedoch werden im Ärmelkanal in der Region Roscoff/ 
Brest regelmäßig Tiere von 14 cm bis hin zu 17 cm gefangen (pers. Mitteilung des Tau-
chers Y. Fontana). Auch die im Rahmen dieser Arbeit verwendeten Tiere lagen mit einer 
Schalenhöhe von ca. 12 cm (Tab. 2.2) über dem bei Chauvaud et al. (2012) modellierten 
Wert. Die hier verwendeten P. maximus und C. islandica waren alle adult und somit der 
exponentiellen Wachstumsphase mit den größten Differenzen pro Zeiteinheit entwach-
sen. Der maximal postulierte Altersunterschied zwischen den P. maximus-Populationen 
wird auf 2-3 Jahre geschätzt, der gemessen am Höchstalter dieser Art von etwa 22 Jah-
ren, relativ gering ausfällt. Auch die um ca. 3,7 cm kleineren C. islandica, die eine um ca. 
5 cm geringere Maximalgröße und ein ähnliches Maximalalter von ca. 23 Jahren (in Ein-
zelfällen bis 30 Jahre) aufweisen (vgl. Tab. 1.2), dürften somit in einem mit den hier 
verwendeten P. maximus vergleichbaren Alter gewesen sein.  
Zudem wurden auch keine signifikanten Unterschiede zwischen den CI´s und dem MI´s 
der verschiedenen P. maximus–Populationen festgestellt. Die etwas niedrigeren CI´s und 
MI´s der C. islandica waren statistisch gleich zu den CI- bzw. MI-Werten einer separaten 
Kontrollgruppe, was die Vergleichbarkeit der Gruppen untermauert.  
 
4.1.2 Säure-Basen-Haushalt 
Wie Muscheln im Allgemeinen verfügen auch Kammmuscheln nur über eine einge-
schränkte extrazelluläre Pufferkapazität (vgl. Kap. 1.2). Um Versauerungs- und/oder 
Temperatureffekte auf die Pufferkapazität festzustellen, wurden die extrazelluläre Hyd-
rogencarbonat-Konzentration sowie der pH- und PCO2-Wert ermittelt. Die Hydrogencar-
bonat-Konzentrationen wurden dabei u.a. mit Hilfe der CCO2-Werte berechnet (Kap. 2.5).  
Die OA führte in allen Gruppen zu einer signifikanten Senkung des pHe-Wertes bei 
gleichzeitigem Anstieg von PeCO2 und Hydrogencarbonat (Abb. 4.2). Nur bei 5°C blieb die 
Hydrogencarbonat-Konzentration unter hyperkapnischen Bedingungen im Vergleich zu 
normokapnischen Bedingungen unverändert. Im Mittel aller Gruppen waren die pHe-
Werte unter hyperkapnischen Bedingungen um 0,18 pH-Einheiten im Vergleich zu 
normokapnischen Bedingungen erniedrigt, während die PeCO2-Werte um 0,12 kPa er-
höht waren.  
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Das umgebende Seewasser erfuhr im Mittel eine pH-Senkung um ca. 0,4 pH-Einheiten 
(Abb. 4.2a). 
 
 
Abbildung 4.2 Vergleich von extrazellulären pH- und PeCO2-Werten bei Pecten maximus und Chlamys is-
landica ohne Darstellung von Signifikanzen. Mittelwerte über alle normo- bzw. hyperkapnischen Gruppen 
(grau gestrichelte Linien) zeigen die Auswirkungen der OA parallel mit dem Effekt auf das Umgebungs-
wasser (schwarz gestrichelte Linien) an. Die Zahlen hinter den Linien stellen jeweils den entsprechenden 
MW ± SD dar. a) pHe mit N = 5-27 und b) PeCO2 [kPa] mit N = 5-25.  
 
Der pHe-Wert unterschied sich nicht artspezifisch. Im Detail zeigten die französischen P. 
maximus und die grönländischen C. islandica unter hyperkapnischen Bedingungen tem-
peraturunabhängig eine Senkung von ca. pH 7,50-7,52 auf pH 7,30-7,34. Der pHe-Wert 
der norwegischen P. maximus dagegen unterschied sich von diesen Werten: Er sank bei 
10°C von 7,67 auf pH 7,42. Bei ihrer Habitattemperatur (4°C) lag der pH-Wert der borea-
len Population mit pH 7,41 unter normokapnischen Bedingungen (Tab. 4.2) 0,1 pH-
Einheiten unter dem pH-Wert der anderen beiden Populationen unter normokapnischen 
Bedingungen. 
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Die Hydrogencarbonat-Konzentrationen zeigten ein variableres Bild: Die Differenzen 
zwischen hyperkapnischen und normokapnischen Bedingungen waren bei der borealen 
Population mit 0,50 mM (10°C) am größten und bei C. islandica mit 0,17 mM (0°C) am 
geringsten – 2,9fach niedriger als die Hydrogencarbonat-Konzentration der borealen 
Population. Bei der warm-gemäßigten P. maximus-Population ergaben sich Differenzen 
von 0,23 mM (10°C) und 0,35 mM (20°C).  
 
Tabelle 4.2 Hämolymph-Parameter (Routinestoffwechsel) unter Normokapnie (ca. 0,04 
kPa CO2) von norwegischen P. maximus bei verschiedenen Temperaturen (4°C, 10°C).  
Parameter 4°C 10°C 
PeO2 [kPa] 8.04 ± 1.98 6.52 ± 1.13 # 
PeCO2 [kPa] 0.21 ± 0.06 0.13 ± 0.02 # 
pHe (NBS) 7.41 ± 0.23 7.67 ± 0.06 # 
[HCO3-]e [mM] 2.05 ± 0.54 1.87 ± 0.15  # 
CeCO2 [mM] 2.22 ± 0.47 1.81 ± 0.15 
Parameter vgl. Abkürzungsverzeichnis. N = 8 (4°C), 13-15 (10°C). #: signifikanter Unterschied zwischen 
4°C und 10°C. Datendarstellung: MW ± SD; Daten bei 10°C aus Schalkhausser et al. (2013). 
 
Bei der warm-gemäßigten P. maximus-Population traten keine OW-Effekte auf. Die 
PeCO2- und die Hydrogencarbonat-Werte der borealen Population waren unter 
normokapnischen Bedingungen bei 10°C gegenüber 4°C reduziert (Tab. 4.2), während 
der pH-Wert von 7,41 auf pH 7,67 erhöht war. Die Erwärmung von 0 auf 5°C wirkte sich 
bei den C. islandica mit einer Erhöhung der Hydrogencarbonat-Konzentration um 
0,65 mM (Normokapnie), bzw. um 0,19 mM (Hyperkapnie) aus. Unter normokapnischen 
Bedingungen war auch der PeCO2-Wert um 0,06 kPa erhöht. Synergistische Effekte konn-
ten nicht nachgewiesen werden.  
Die Höhe des PeCO2-Wertes der borealen Population von 0,21 kPa bei 4°C unter 
normokapnischen Bedingungen war im Vergleich mit den anderen normokapnischen 
PeCO2-Werten (0,07-0,16 kPa) auffällig erhöht und nahe bei den PeCO2-Werten unter hy-
perkapnischen Bedingungen mit einem Intervall von 0,22-0,28 kPa, was auch den nied-
rigen pHe
4. Diskussion  91 
 
Dieser unter normokapnischen Bedingungen besonders niedrige pH-Wert erforderte 
sicherlich ein hohes Maß an Kompensationsleistung, die sich auf andere Parameter aus-
wirken dürfte. In Kap. 4.2 wird dieser Punkt weiter diskutiert. 
Im Davenport-Diagramm wird die Nicht-Hydrogencarbonat-Pufferlinie βNB dargestellt. 
In Tab. 4.3 sind verschiedene βNB–Werte aus der Literatur aufgelistet.  
 
Tabelle 4.3 Zusammenstellung von Literaturdaten mit Gleichungen von βNB im Gel-
tungsbereich pH 6-8 verschiedener mariner Muscheln.  
Tier T [°C] S Geradengleichung [HCO3-] = Bestimmung Quelle 
Pecten maximus 
(Schottland) 10 32 -3,88 ⋅ pH + 29,67 a 
Duncan et al. 
1994 
Mytilus edulis 
(Kanada) 12 29 -0,40 ⋅ pH + 4,90 b Booth et al. 1984 
Mytilus edulis 
(Kanada) 12 29 -0,62 ⋅ pH + 6,89 b 
Lindinger et al. 
1984 
Mytilus edulis 
(Deutschland) 12,5 11,8 -0,47 ⋅ pH + 5,31 c 
Thomsen et al. 
2010 
Mytilus 
galloprovincialis 
(Griechenland) 
18 32 -0,65 ⋅ pH + 6,47 b Michaelidis et al. 2005 
Crassostrea 
virginica§ (USA) 21 > 25 -5,56 ⋅ pH + 46,66 b 
Dwyer, Burnett 
1996 
Crassostrea 
virginica§ (USA) 30 > 25 -7,81 ⋅ pH + 59,46 b 
Dwyer, Burnett 
1996 
T: Temperatur, S: Salinität; (Herkunftsland). a Geradengleichung in Publikation angegeben; b Steigung 
(βNB) in Publikation angegeben, Achsenabschnitt aus dem abgebildeten Davenport-Diagramm berechnet; 
c Geradengleichung aus dem abgebildeten Davenport-Diagramm berechnet. § nicht infizierte Tiere.  
Der Vergleich verschiedener Muscheln zeigt Unterschiede in der S/B-Pufferkapazität. 
Für Mytilus spp. wurden Werte im Bereich βNB (Mytilus) = 0,4-0,6 sl aufgeführt, wie auch 
bei Melzner et al. (2009) für Bivalvia allgemein beschrieben. In dieser Größenordnung 
liegt auch Serripes groenlandicus von Spitzbergen mit βNB = 0,4 sl bei 1-7°C (A. Stark, 
pers. Mittteilung) und die im Rahmen dieser Arbeit gemessenen Hämolymph-Werte 
(Abb. 4.3).  
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Für Austern wurden βNB (Crassostrea) = 6-8 sl gemessen, während Duncan et al. (1994) 
für schottische P. maximus eine βNB (Pecten) = 4 sl feststellte. Der Wert von βNB zeigt 
demnach keine Spezifität hinsichtlich Temperatur, Salinität, Lebensweise (z.B. trocken-
fallen vs. dauerhaft wasserbedeckt) oder Herkunft im Latitudinal-Gradienten (Tab. 4.3). 
Fisher und Newell (1986) stellten saisonale und populationsabhängige Schwankungen 
(Temperatur, Salinität, Reproduktions-Status) bei den extrazellulären Protein- und Koh-
lenhydrat-Konzentrationen bei C. virginica fest, die sich auch in leichten Varianzen bei 
βNB niederschlagen könnten. Auch Placopecten magellanicus zeigte saisonale Verände-
rungen des extrazellulären Proteingehaltes abhängig von der Futtermenge und der Aus-
bildung der Gonaden (Thompson 1977). Jedoch können diese saisonalen Proteinakku-
mulationen in der Hämolymphe, die deren S/B-Pufferkapazität somit saisonal variieren 
können, keine so großen Unterschiede bei βNB erklären.  
Die hohen βNB–Werte von P. maximus und C. virginica in Tab. 4.3 erscheinen aber auch 
im Vergleich zu anderen Mollusken mit höheren S/B-Pufferkapazitäten zu hoch: Werte 
im Bereich βNB = 4-8 lägen sogar über der S/B-Pufferkapazität von Cephalopoden 
(βNB ≈ 3 sl; Melzner et al. 2009), die schon durch das respiratorische Blutpigment Hä-
mocyanin eine höhere Proteinkonzentration in der Hämolymphe verfügen und damit 
über eine partielle extrazelluläre Säure-Basen-Regulation (Gutowska et al. 2010). Die 
Studie von Lannig et al. (2010) zeigte zudem, dass Crassostrea gigas bei moderater  
Hyperkapnie trotz erhöhten Hydrogencarbonat-Konzentrationen in der Hämolymphe, 
genauso wie P. maximus und C. islandica (Publikation 1 - 3), die resultierende OA nicht 
extrazellulär vollständig kompensieren konnte.  
Im Davenport-Diagramm (Abb. 4.3a) liegen die Datenpunkte von P. maximus und 
C. islandica in dieser Arbeit unabhängig von Temperatur- oder/und CO2-Erhöhung am 
nähersten an βNB (Booth) aus der Studie von Booth et al. (1984). Werden die Datenpunkte 
jeweils unter normo- und hyperkapnischen Bedingungen derselben Temperatur- und 
Tiergruppe, also z.B. französische P. maximus bei 10°C unter Normo- und Hyperkapnie, 
miteinander verbunden (Abb. 4.3b), lassen sich die Steigungen dieser Verbindungslinien 
berechnen. Damit ist es möglich, näherungsweise Aussagen über die entsprechenden 
βNB-Werte zu treffen. Es ergeben sich Steigungen im Bereich -0,12 sl bis -0,76 sl (Tab. 
4.4), also in der Größenordnung wie auch bei Melzner et al. (2009) für Muscheln im All-
gemeinen beschrieben.  
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Tabelle 4.4 Angenäherte βNB–Werte der Versuchsdaten. Die Steigung wurde aus den 
jeweiligen Messpunkten im Davenport-Diagramm (Hydrogencarbonat, pH) bei zwei ver-
schiedenen PeCO2-Konzentrationen (Normo- und Hyperkapnie) berechnet. Für die gra-
phische Darstellung siehe Abb. 4.3. Je höher der Betrag von βNB, desto größer ist die ext-
razelluläre Pufferkapazität. 
Art Temperatur angenäherte Steigung (βNB) m 
P. maximus (boreal) 10°C -0,20 
P. maximus (warm-gemäßigt) 10°C -0,35 
P. maximus (warm-gemäßigt) 20°C -0,62 
C. islandica 0°C -0,76 
C. islandica 5°C -0,12 
 
Die Unterschiede in den angenäherten βNB–Werten dieser Arbeit lassen art- und sogar 
populationsspezifische Pufferkapazitäten vermuten, worauf im Populations- bzw. Art-
vergleich (Kap. 4.2, 4.3) näher eingegangen wird. 
 
 
Abbildung 4.3 Darstellung der Messdaten von Pecten 
maximus und Chlamys islandica im Davenport-
Diagramm unter Normokapnie (N) und Hyperkapnie 
(H). a) Lage der Messpunkte relativ zueinander und zu 
βNB (Booth) von M. edulis (Booth et al. 1984). Zahl: Inku-
bationstemperatur [°C]. b) Graphische Darstellung der 
angenäherten βNB-Werte der Messdaten (vgl. Tab. 4.4). 
Aus der Verbindung der Messpunkte derselben Gruppe 
(z.B. C. islandica, 0°C) unter normo- und hyperkapni-
schen Bedingungen wurde die Steigung m berechnet, 
die den angenäherten βNB-Wert dieser Gruppe darstellt. 
Der Pfeil zeigt vom normokapnischen zum hyper-
kapnischen Messpunkt. 
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4.1.3 Energiestoffwechsel 
Der Energiestoffwechsel der Kammmuscheln wurde über Respirationsraten bestimmt. 
Dabei wurden die Sauerstoffverbrauchsraten des Routinestoffwechsels (RMR) und die 
maximale Sauerstoffverbrauchsrate nach Schwimmen bis zur Erschöpfung (MMR) ge-
messen. Die aerobe Kapazität, das aerobe Leistungsvermögen der untersuchten Tiere, 
wurden aus der Differenz (NAS), bzw. dem Quotienten (FAS) zwischen MMR und RMR 
berechnet. Der extrazelluläre Sauerstoffgehalt PeO2 gab Aufschluss über die extrazellulä-
re Sauerstoffverfügbarkeit. Die Erholungsdauer zeigte an, wie lange die Tiere nach Er-
schöpfung benötigten, um wieder Sauerstoffverbrauchswerte des RMR zu verbrauchen.  
 
Die OA wirkte sich bei keiner der untersuchten Gruppen auf den RMR, Erholungszeit 
oder den PeO2-Gehalt aus (Abb. 4.4). Der MMR war unter hyperkapnischen Bedingungen 
nur bei den borealen P. maximus reduziert, woraus sich dort auch jeweils eine um den 
Faktor 1,5 bzw. 1,3 reduzierte NAS bzw. FAS ergab (Abb. 4.5).  
 
Die OW erhöhte den RMR bei allen untersuchten Gruppen von P. maximus (für C. islandi-
ca nicht gemessen) jeweils mit Q10-Werten unter normokapnischen Bedingungen von 
2,5 bzw. 3,1 für die warm-gemäßigte, bzw. die boreale Population. Die Q10-Werte der P. 
maximus-Populationen unterschieden sich jeweils kaum zwischen normo- und hyper-
kapnischen Gruppen mit einem Wert unter hyperkapnischen Bedingungen von ca. 2,4 
bzw. 3,6 für die warm-gemäßigte, bzw. boreale Population. Damit lagen die Q10-Werte 
der borealen Population um den Faktor 1,5 höher. OW-Effekte der aeroben Kapazität 
konnten nur bei der warm-gemäßigten P. maximus-Population erhoben werden. Dort 
führte die Temperaturerhöhung zu 1,7-1,9fach erniedrigten FAS- jedoch unveränderten 
NAS-Werten. Die Erholungszeit war bei dieser Population durch die OW- und OWA-
Bedingungen signifikant um den Faktor 1,6-1,7 erhöht. Der PeO2-Gehalt wurde durch die 
Temperaturerhöhung bei der warm-gemäßigten P. maximus-Population unter normo- 
und hyperkapnischen Bedingungen, bei der borealen P. maximus-Population unter 
normokapnischen und bei C. islandica unter hyperkapnischen Bedingungen in etwa hal-
biert (Abb. 4.4b).  
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Synergistische Auswirkungen von OWA-Bedingungen auf den Energiestoffwechsel tra-
ten nicht auf.  
 
Die RMR-Werte von C. islandica bei 0°C, bei den borealen P. maximus bei 4°C sowie den 
warm-gemäßigten P. maximus bei 10°C lagen mit MW±SD von 3,01±0,61 µmol O2 h-1 
gTG-1 (Normokapnie), bzw. 3,21±1,04 µmol O2 h-1 gTG-1 (Hyperkapnie) sehr nah bei-
sammen, woraus geschlossen werden kann, dass die Kammmuscheln an ihre jeweilige 
Habitattemperatur gut adaptiert bzw. akklimiert waren. Die Q10-Werte der P. maximus-
Populationen Werte legten jeweils einen unkompensierten Temperatureffekt nahe, wie 
z.B. bei Placopecten magellanicus gezeigt (Shumway et al. 1988, Pilditsch und Grant 
1999). Der höhere Q10-Wert der borealen Population verweist auf eine stärkere Tempe-
raturabhängigkeit und damit auf einen erhöhten Energie-Bedarf zur Kompensation.  
 
Die PeO2-Werte lassen Rückschlüsse auf die extrazelluläre Sauerstoffversorgung zu. Da-
bei konnten zwischen den Gruppen Unterschiede festgestellt werden, obwohl die RMR-
Werte der Tiere ähnlich waren. Trotz der Verringerungen durch OW-Effekte, können bei 
den PeO2-Werten zwei Cluster gebildet werden (Abb. 4.4b): Cluster 1 besteht aus Grup-
pen mit PeO2-Werten ≥ 10 kPa (MW±SDCluster 1 11,93 ± 3,16 kPa) und umfasst somit alle 
Mess-Gruppen von C. islandica sowie die bei 10°C inkubierte warm-gemäßigte Gruppe 
von P. maximus (normo- und hyperkapnisch). Cluster 2 sind durch geringere PeO2-
Werte < 10 kPa gekennzeichnet (MW±SDCluster 2 mit 6,98 ± 1,90 kPa; 1,7-fach geringer als 
MWCluster 1). Diese Einteilung in zwei Bereiche (Clusterung) ist auch aus Literaturdaten 
anderer Muscheln zu rechtfertigen: Jones et al. (1995) stellten für Crassostrea gigas bei 
16°C einen PeO2 von 11,35 kPa und für Mytilus californianus 11,19 kPa fest, Lannig et al. 
(2008, 2010) fanden für C. virginica Werte von 13,8 kPa bei 20°C, 11,1 kPa bei 28°C, und 
für C. gigas bei 15°C einen PeO2 von 11,44 kPa. Für Kammmuscheln wurden Werte von 
11,3 kPa bei Placopecten magellanicus (5°C), bzw. 15,8 kPa für P. maximus (10°C) ge-
messen (Thompson et al. 1980, Duncan et al. 1994).  
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Die Clusterung (Abb. 4.4b) zeigt auf, dass z.B. die borealen P. maximus unter der Habitat-
temperatur von 4°C über einen geringeren PeO2-Wert verfügten als die warm-gemäßigte 
Population bei 10°C, obwohl die RMR-Werte bei beiden Populationen vergleichbar wa-
ren. Damit war die aerobe Energiegewinnung bei der borealen Population bereits er-
schwert. Die PeO2-Werte von C. islandica bei 5°C dagegen waren selbst mit der Reduktion 
durch die OW noch ungefähr doppelt so hoch wie die PeO2-Werte der borealen Populati-
on bei ihrer Habitattemperatur von 4°C. Daher verfügte die sub-arktische Population bei 
beiden Messtemperaturen über einen hohen extrazellulären Sauerstoffgehalt. 
Die aerobe Kapazität unterschied sich art- oder temperaturspezifisch: C. islandica  
verfügte über eine ca. 3fach niedrigere NAS als P. maximus (Abb. 4.5b). Ein Temperatur-
effekt von 0°C versus 10 bzw. 20°C kann zwar nicht ausgeschlossen werden, da die NAS 
nicht bei 4 und 5°C erhoben werden konnten, dennoch erscheint im Vergleich mit den 
FAS-Werten ein artspezifischer Unterschied wahrscheinlicher: Studien an verschiede-
nen Kammmuschel-Arten legen nahe, dass die FAS sich artübergreifend für Temperatu-
ren zwischen 0 und 20°C in einem relativ engen Bereich von 2-4 bewegt (Mackay und 
Shumway 1980, Donovan et al. 2003, Kraffe et al. 2008, Schalkhausser et al. 2013, 2014). 
Abbildung 4.4 Routine-Sauerstoffver-
brauchsraten (RMR) und extrazelluläre 
Sauerstoffverfügbarkeit (PeO2) von Pecten 
maximus und Chlamys islandica ohne Dar-
stellung von Signifikanzen.  
a) RMR der gemessenen Gruppen mit N =  
5-28. Die RMR-Werte erhöhen sich durch 
die OW passiv entsprechend fehlender 
Temperaturkompensation. Die RMR-Werte 
der Habitattemperaturen (0, 4, 10°C) liegen 
im selben Bereich, während RMR-Werte 
unter OW-Bedingungen erhöht sind.  
b) PeO2 [kPa] mit N = 5-28. MW ± SD über 
mehrere Gruppen (grau gestrichelte Linien) 
unterteilt in Cluster 1 (Werte ≥ 10 kPa) und 
Cluster 2 (Werte < 10 kPa). Die Clusterung 
zeigt auf, bei welchen Gruppen die extra-
zelluläre Sauerstoffverfügbarkeit trotz der 
Reduktion durch die OW in einem hohen 
Bereich (Cluster 1) lag. 
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Da auch bei der FAS die Werte von C. islandica unter denen von P. maximus lagen (Abb. 
4.5a), kann daher eher auf einen artspezifischen als einen temperaturspezifisch Unter-
schied bei der NAS geschlossen werden.  
 
 
Während die aerobe Kapazität in der borealen Population nur durch OA-Effekte redu-
ziert war, war sie in der warm-gemäßigten Population durch OW- und OWA-Einflüsse 
vermindert. Die Gründe werden in Kap. 4.2 diskutiert.  
 
4.1.4 Fluchtreaktion 
Die Fluchtreaktion besteht aus Phasen des aktiven Schwimmens mit sehr hohem Ener-
gie-Bedarf (phasisch) und Phasen, bei denen die Pectinidae die Schalen fest geschlossen 
halten (tonisch). Letztere ermöglichen den Kammmuscheln über das Twitchin-Protein 
auf energetisch viel günstigere Weise die Zeitdauer einer Prädator-Attacke zu überdau-
ern (Kap. 1.3).  
Abbildung 4.5 Aerobe Kapazität von Pecten 
maximus und Chlamys islandica ohne Darstel-
lung von Signifikanzen. Zur Veranschaulichung 
wurden die beiden Werte der borealen P. maxi-
mus bei 4°C (Normokapnie) mit N = 2 angege-
ben.  
a) Die FAS von C. islandica und P. maximus bei 
20°C ist in etwa auf gleicher Höhe und deutlich 
niedriger, als die FAS der beiden P. maximus-
Populationen bei 10°C. MW ± SD über mehrere 
Gruppen (grau gestrichelte Linien) mit N = 
20-26.  
b) Die NAS [µmol O2 h-1 gTG-1] zeigt einen deut-
lichen Unterschied zwischen P. maximus und  
C. islandica mit MW ± SD bei 0°C bzw. 10°C und 
20°C (grau gestrichelte Linien) mit N = 7-42. 
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Als Parameter des aktiven Schwimmens wurden die Anzahl der Adduktorkontraktionen 
n, die mittlere phasische Kraft Fmp, die Maximalkraft Fmax und die phasische Zeitdauer tp 
erfasst. Die tonische Kraft Ft sowie die tonische Zeitdauert tt wurden als tonische Para-
meter gemessen. Da die tonischen Phasen gegenüber den phasischen Phasen deutlich 
überwogen, folgt, dass die Gesamtkraft Fges ungefähr gleich der tonischen Kraft war und 
die Gesamtdauer tges nahezu der tonischen Zeitdauer entsprach (vgl. Kap. 2.3). Da von 
den norwegischen P. maximus in Publikation II nur Werte bei 10°C veröffentlicht wur-
den, hier aber auch die Ergebnisse bei 4°C diskutiert werden, wird hier ein Teil dieser 
Ergebnisse im Vergleich zu den Ergebnissen bei 10°C dargestellt (Abb. 4.6, 4.7). 
 
Abbildung 4.6 Parameter der Fluchtreaktion von norwegischen P. maximus. a) Anzahl der Adduktorkon-
traktionen („claps“). N = 7-14. b) Maximalkraft [N]. N = 7-13. *: signifikanter Unterschied zwischen 
0,04 kPa und 0,11 kPa bei gleicher Temperatur. #: signifikanter Unterschied zwischen 4°C und 10°C bei 
gleicher CO2-Konzentration. Datendarstellung: MW ± SD.  
 
Bei der warm-gemäßigten P. maximus-Population verringerte bei der Habitattemperatur 
(10°C) die OA tges um den Faktor 1,4 und tt um den Faktor 1,3, während bei C. islandica 
die phasischen Parameter n bei 0°C und tp bei 0°C und 5°C jeweils um den Faktor 1,3 bis 
1,4 vermindert waren. Die Auswirkungen der OA auf die boreale P. maximus-Population 
(Abb. 4.7) zeigten sich in einer signifikanten Reduzierung der Fmp bei der Habitattempe-
ratur (4°C) und von Fmp und Fmax um den Faktor 1,7 bzw. 1,6 bei der erhöhten Tempera-
tur (10°C).  
Die OW hatte bei den sub-arktischen C. islandica eine 1,5 bis 1,9fache Verringerung der 
aktiven Schwimmkräfte Fmp und Fmax sowohl unter normo- wie unter hyperkapnischen 
Bedingungen zur Folge. Bei der warm-gemäßigten P. maximus-Population wurde eine 
Verschiebung vom aktiven Schwimmen hin zum passiven „Zumachen“ beobachtet, da 
Fges und Ft unter normo- wie unter hyperkapnischen Bedingungen – tges und tt nur unter 
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hyperkapnischen Bedingungen – zunahmen, während Fmp um den Faktor 1,4 bzw. 1,5 
abnahm. Die boreale P. maximus-Population profitierte von der Temperaturerhöhung 
bei den tonischen und phasischen Parametern, da sich jeweils n und tp verdoppelten und 
auch Fges und Ft jeweils um den Faktor 2,3 bzw. 2,7 unter normokapnischen Bedingun-
gen erhöht waren (Abb. 4.6, 4.7).  
 
Abbildung 4.7 Tonische und phasische Parameter während der Fluchtreaktion von norwegischen P. ma-
ximus. a) Kräfte während der Fluchtreaktion: Tonische Kraft (Schließkraft) und mittlere phasische Kraft 
(Schwimmkraft) [N] mit N = 7-14. b) Dauer der Fluchtreaktion (Addition tonischer und phasischer Zeitab-
schnitte) [min] mit N = 7-14. Signifikanzen jeweils in derselben Farbe, auf die sie sich beziehen. *: signifi-
kanter Unterschied zwischen 0,04 kPa und 0,11 kPa bei gleicher Temperatur. #: signifikanter Unterschied 
zwischen 4°C und 10°C bei gleicher CO2-Konzentration. Datendarstellung: MW; aus Übersichtsgründen 
wurde auf die Darstellung der SD verzichtet. 
Bei der borealen Population bewirkten die OWA-Bedingungen synergistische Effekte 
(Abb. 4.7): Die durch OW erhöhten Werte von Fges und Ft wurden durch OWA-
Bedingungen mehr als halbiert, wodurch sie auf das Niveau bei 4°C zurückfielen. Die 
Werte von n und tp wurden dagegen nicht durch die additive CO2-Erhöhung verändert.  
 
Die OWA-Bedingungen wirkten sich deutlich auf die Fluchtparameter aus. Die Verschie-
bung hin zu einem energiesparenderen Verhalten bei der warm-gemäßigten P. maximus-
Population kann als Trade-off-Prozess gewertet werden, wie bei Guderley und Pörtner 
(2010) für ein vermindertes Energie-Budget postuliert.  
Die Verlagerung weg vom aktiven Flüchten könnte sich jedoch in Bezug auf Prädatoren 
nachteilig für die Tiere auswirken (vgl. Kap. 4.4). Bei C. islandica dagegen zeigt sich nur 
eine Reduktion des aktiven Flüchtens ohne eine gleichzeitige Zunahme der passiven 
Prädator-Abwehr. Dieser Befund wird in Kap. 4.3 ausführlich diskutiert.  
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Die besondere Empfindlichkeit gegenüber OWA-Bedingungen deutet auf eine im Ver-
gleich geringe oder/ und energetisch kostenintensive Kompensationsfähigkeit hin. Da 
das Energie-Budget der Tiere limitiert ist, könnten sich die besonders hohen Kompensa-
tionskosten negativ auf die Fluchtreaktion auswirken.  
In Tab. 4.5 wurden die Gesamtzahl der Effekte von OA- bzw. OW-Bedingungen in Bezug 
auf die Effekt-Richtung (Erhöhung, Reduktion, keine Änderung) und in Bezug auf die 
Effekt-Ursache (OW oder OA) auf folgende 8 Fluchtreaktions-Parameter dargestellt: An-
zahl der Adduktorkontraktionen n, Gesamtkraft Fges, tonische Kraft Ft, mittlere phasische 
Kraft Fmp, Maximalkraft Fmax, Gesamtzeit tges, tonische Zeitdauer tt und phasische Zeit-
dauer tp (in Tab. 4.1 von 1-8 nummeriert). Die Effekt-Richtung gibt einen Überblick über 
die „Menge“ der OWA-Auswirkungen im Vergleich der Versuchsgruppen zueinander, 
während die Effekt-Ursache aufzeigt, auf welche Ursache diese Auswirkungen zurückzu-
führen sind (OA oder OW).  
Zur Ermittlung der Effekt-Richtung wurden jedem der untersuchten Fluchtreaktions-
Parameter 4 Bedingungen zugeordnet (jeweils die ersten 4 Spalten in Tab. 4.1): OA-
Effekt bei der niedrigeren Temperatur (T1), OA-Effekt bei der höheren Temperatur (T2), 
OW-Effekt unter normokapnischen Bedingungen (OW N) und OW-Effekt unter hyper-
kapnischen Bedingungen (OW H), woraus sich 32 Effekt-Richtungen pro Parameter er-
geben. Diese wurden prozentual umgerechnet (32 ≙ 100%). 
Die Effekt-Ursache ergab sich aus der Zuordnung der Effekt-Richtung zu der Bedingung 
(OA oder OW), die den Effekt verursachte. Daraus folgend blieben neutrale Effekt (also 
es entstand kein Effekt durch eine der Ursachen) unberücksichtigt. 100% entsprach so-
mit der Gesamtanzahl von nicht neutralen Effekt-Richtungen.  
Während beide P. maximus-Populationen mit jeweils 19% gleich viele verstärkende und 
mit 16% gleich viele reduzierende Effekt-Richtungen aufwiesen, zeigten sich in bei C. 
islandica ausschließlich reduzierende Effekte (22%), was auf eine unter OWA-
Bedingungen geschwächte Fluchtreaktion schließen lässt. Interessanterweise dominier-
ten bei den Effekt-Ursachen der warm-gemäßigten P. maximus-Population mit 82% die 
OW-Effekte (Tab. 4.5), während bei den borealen P. maximus und den C. islandica sich 
OA und OW-Effekte in etwa die Waage hielten. Auf diese Punkte wird in Kap. 4.2 und 4.3 
näher eingegangen.  
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4.1.5 Einordnung in das OCLTT-Konzept 
Das OCLTT-Konzept (vgl. Kap. 1.2) definiert 4 verschiedene Bereiche, die die verfügbare 
aerobe Kapazität eines Organismus in einem bestimmten Temperaturintervall kenn-
zeichnen – Optimum (maximale aerobe Kapazität in Abhängigkeit von der Temperatur), 
Pejus (aerobe Kapazität reduziert), Pessimum (aerobe Kapazität nahe Null) und den Kri-
tischen Bereich (rascher Tod des Individuums auf Grund zu hoher/ niedriger Tempera-
tur). Die Zuordnung aller untersuchten Versuchstiere zu einem dieser Bereiche erfolgte 
basierend auf der Abschätzung ihrer „Individualfitness“ als physiologische Leistungsfä-
higkeit mit „körperlicher und reproduktiver Fitness“ (engl. „fitness“ im biologischen 
Sinn „Eignung“, „Angepasstheit“) durch Auswertung der im Folgenden erläuterten Pa-
rameter. Die aerobe Kapazität wurde an Hand von Sauerstoffverbrauchsraten berechnet 
(Kap. 2.4). Des Weiteren wurde der extrazelluläre PO2-Gehalt als Kennzeichen für die 
Sauerstoffversorgung herangezogen. Der Allgemeinzustand, hier gemessen als Konditi-
onsindex CI, wird über die Masse des Weichgewebes im Verhältnis zur Schalenmasse 
berechnet (vgl. Kap. 2.6). Somit kann er Aufschluss über eine Zehrung von Speicherstof-
fen geben (v.a. bei sehr langen Zeiträumen), wie sie ab dem Pejus-Bereich auftritt. Die 
Mortalitätsrate wurde als wichtige Fitness-Komponente (Lexikon der Biologie, 1999) 
berechnet. Abschließend wurden die Werte der Fluchtreaktion betrachtet, die exempla-
risch aufzeigen, in wie weit die Leistungsparameter der Tiere eingeschränkt waren. Eine 
Übersicht der Gruppen und deren Zuordnung zu den 4 Bereichen wird in Tab. 4.6 ge-
zeigt und im Folgenden diskutiert. 
 
Tabelle 4.6 Einordnung der Versuchsgruppen in die Bereiche der Temperaturtoleranz-
kurve (nach dem OCLTT-Konzept; Begründung siehe Text).  
Art Herkunftsland Temperatur [°C] CO2-Level [kPa] 
   0,04 0,11 
P. maximus Frankreich 10 Optimum Optimum 
  20 Pejus Pejus 
P. maximus Norwegen 4 Pejus (nahe Pessimum) Pessimum 
  10 Pejus Pejus 
C. islandica Grönland 0 Optimum Optimum 
  5 Optimum/Pejus? Optimum/Pejus? 
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Die aerobe Kapazität, der PeO2 und der CI der französischen P. maximus-Population wa-
ren bei 10°C unter beiden CO2-Levels gleich hoch. Der PeO2 lag in Cluster 1 (s. Kap. 4.1.1 
„Energiestoffwechsel“) und ließ somit auf eine gute extrazelluläre Sauerstoffversorgung 
der Tiere schließen. Der CI hatte sich über die Dauer der Inkubationen nicht verändert, 
die Mortalität war gering. Im Vergleich mit Literaturdaten zeigten die französischen 
P. maximus bei 10°C eine „normale“ Fluchtreaktion, woraus sich schließen ließ, dass die 
Leistungsparameter der Tiere nicht eingeschränkt waren. So lag beispielsweise die An-
zahl der Adduktorkontraktionen bei 10°C mit rund 67 ± 21 (gemittelt aus normo- und 
hyperkapnischen Bedingungen) fast doppelt so hoch, als in der Studie von Bailey et al. 
(2003), die für P. maximus bei 12°C einen Mittelwert von 37 claps ermittelten. Zwischen 
beiden CO2-Konzentrationen wurden dabei nur geringfügige Änderungen gemessen. Die 
gute Leistungsfähigkeit der Tiere zeigte damit, dass 10°C im Optimum-Bereich der 
warm-gemäßigten Population liegt.  
Auch bei der Temperaturerhöhung auf 20°C wurden keine Unterschiede zwischen 
normo- und hyperkapnischen Bedingungen bei den Parametern der aeroben Kapazität, 
des PeO2s, des CIs oder der Fluchtreaktion gemessen. Die aerobe Kapazität (nur FAS) und 
der PeO2 waren jedoch gegenüber den bei 10°C erhobenen Werten signifikant reduziert. 
Der PeO2 lag bei 20°C in Cluster 2, was auf eine eingeschränkte Sauerstoffversorgung 
hindeutet. Auch die verkürzte Schwimmdauer und die anschließenden verlängerten Er-
holungszeiten passen physiologisch in das Bild der reduzierten Sauerstoffversorgung. 
Ferner trat im Vergleich zu den bei 10°C erhobenen Daten ein Trade-off-Prozess bei der 
Fluchtreaktion auf: Energiesparenderen Verhaltensweisen wie Geschlossen-Halten der 
Schale wurden gegenüber energieintensiveren Verhaltensweisen (aktives Schwimmen) 
bevorzugt. Beide bei 20°C inkubierten Gruppen befanden sich demzufolge im Pejus-
Bereich.  
 
Die Mortalitätsrate der boreale P. maximus-Population bei 4°C war sehr hoch (vgl. Kap. 
4.1.1 „Mortalität“), weshalb nur ein Teil der Experimente durchgeführt werden konnte. 
Daher war es z.B. nicht möglich, die aerobe Kapazität zu berechnen. Der normokapni-
sche PeO2 lag in Cluster 2 (Abb. 4.4), was auf eine niedrige Sauerstoffversorgung hin-
weist. Auch unter hyperkapnischen Bedingungen dürfte der PeO2 vermutlich nicht höher 
gelegen haben.  
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Die Anzahl der Adduktorkontraktionen bei 4°C war mit ca. 33-35 claps fast um die Hälfte 
geringer als die Anzahl der Adduktorkontraktionen der anderen P. maximus-Gruppen 
(boreal 10°C und warm-gemäßigt 10 und 20°C), die jeweils in der Größenordnung von 
60-70 claps lagen. Auch weitere Parameter der Fluchtreaktion, wie die Maximalkraft, die 
mittlere phasische Kraft und die Schwimmdauer (phasische Zeitdauer), die beim aktiven 
Schwimmen unter hohem Energieverbrauch beteiligt sind, waren im Vergleich mit den 
Werten der anderen P. maximus-Gruppen niedriger oder lagen im unteren Bereich auf 
gleichem Niveau. Diese schwache Fluchtreaktion steht beispielhaft für die Einschrän-
kung der normalen Leistungsparameter. Die Population befand sich demnach wohl un-
ter normokapnischen Bedingungen im unteren Pejus-Bereich. Der Anstieg der Mortali-
tätsrate unter hyperkapnischen Bedingungen auf 90%, deutet auf eine Verschiebung der 
Temperaturtoleranzkurve in diesem Temperaturbereich, so dass sich die borealen P. 
maximus bei 4°C unter OA-Bedingungen wahrscheinlich im Pessimum-Bereich befunden 
hatten.  
Bei 10°C war die Mortalitätsrate der borealen P. maximus-Population unter beiden CO2-
Konzentrationen sehr niedrig. Dennoch wiesen beide Gruppen einen geringen PeO2 auf, 
der jeweils noch unterhalb des Wertes bei 4°C und damit ebenfalls in Cluster 2 lag. Die 
extrazelluläre Sauerstoffversorgung war somit bei keiner der Gruppen optimal und die-
se Einschränkung wirkte sich vermutlich auch auf das zur Verfügung stehende Gesamt-
Energiebudget reduzierend aus. Die OWA-Bedingungen verminderten die aerobe Kapa-
zität und reduzierten die während für die Fluchtreaktion aufgewendeten Kräfte teilwei-
se zurück auf das Niveau von 4°C. Daher wurden angenommen, dass sich beide Gruppen 
bei 10°C im oberen Pejus-Bereich befanden.  
 
Der CI war mit einem Wert von etwa 9 bei allen grönländischen C. islandica unabhängig 
von Temperatur und CO2-Konzentration gleich und auch unverändert gegenüber einer 
separaten Kontrollgruppe. Der unveränderte CI weist auf eine unveränderte Weichge-
webemasse (Gleichung 10) und damit wurde keine Zehrung von Speicherstoffen festge-
stellt. 
Die bei 0°C inkubierten C. islandica wiesen bei beiden CO2-Konzentrationen im Vergleich 
zu Literaturdaten (Diskussion in Publikation 3) normale Werte der aeroben Kapazität 
und des Routinestoffwechsels auf.  
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Die PO2-Werte lagen in Cluster 1 (Abb. 4.4b) und belegten damit eine gute extrazelluläre 
Sauerstoffversorgung. Die Versauerung reduzierte bei den Fluchtparametern die Anzahl 
Adduktorkontraktionen und die phasische Zeitdauer. Es gab jedoch keine Auswirkungen 
auf die Kraftentwicklung. Daher wurden die bei 0°C inkubierten Tiere dem Optimum-
Bereich zugeordnet.  
Die Temperaturerhöhung auf 5°C wirkte sich vermindernd auf die aktiven Schwimm-
kräfte (Maximalkraft, mittlere phasische Kraft) bei der Fluchtreaktion aus. Außerdem 
reduzierte eine additive Versauerung die phasische Zeitdauer (= Schwimmdauer) bei 
5°C. Es wurden aber keine synergistischen Effekte festgestellt. Die PeO2-Werte waren mit 
ca. 11 kPa in etwa gleich hoch wie bei 0°C und damit ebenfalls in Cluster 1. Aus der gu-
ten extrazellulären Sauerstoffversorgung kann jedoch nicht geschlossen werden, dass 
der gesamte Energiebedarf der Tiere gedeckt werden konnte, da auch bei maximaler 
Sauerstoffversorgung intrazelluläre Prozesse, die z.B. der Energieproduktion in Form 
von ATP dienen, eingeschränkt sein können. Die Einschränkungen gerade der energiein-
tensiven Parameter des Leistungsparameters „Fluchtreaktion“ deuten an, dass sich die 
grönländischen Tiere an der Grenze zwischen dem Optimum- und dem oberen Pejus-
Bereich befunden hatten – eine genaue Zuordnung ist nach vorliegender Datenlage nicht 
möglich.  
 
Wie in einer Vielzahl von Studien zu den unterschiedlichsten Tierarten (z.B. Hinds 1993, 
Claireaux et al. 2000, Donovan et al. 2003, Lee et al. 2003, Tremblay et al. 2006, Gräns et 
al. 2014) wurde auch in dieser Arbeit die maximale Sauerstoffverbrauchsrate über Mes-
sungen der Aktivität bis zur Ermüdung (hier: Fluchtreaktion) ermittelt. Bewegung bis 
zur Ermüdung ist jedoch in einem standardisierten Protokoll in der Praxis nur schwer 
zu fassen, wie bei Pörtner (2014) angemerkt. Daher wurde im Rahmen dieser Arbeit die 
Reaktion der Kammmuscheln auf einen Stimulus gemessen und die fehlende Reaktion 
als „Ermüdung“ definiert (vgl. Kap. 2.3). Auf diese Weise konnten vergleichbare Ergeb-
nisse erzielt werden. Nach Pörtner (2014) ist die aerobe Kapazität nach „klassischer“ 
Berechnung – nämlich dem Unterschied zwischen maximaler und minimaler Sauerstoff-
verbrauchsrate – vor allem in Bezug auf Aktivitätsmessungen für die maximale Sauer-
stoffverbrauchsrate nur eingeschränkt für die Überprüfung des OCLTT-Konzeptes ge-
eignet.  
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Gerade wenn (überwiegend) sessile Tiere, wie z.B. strikt benthisch lebende Fische oder 
Evertebraten, entgegen ihrer natürlichen Lebensweise zur Aktivität bis zur Erschöpfung 
stimuliert werden, könnten z.B. biochemische Stressantworten eine deutlich größere 
Rolle spielen, als wenn eine von Natur aus aktive Art untersucht wird. Die hier verwen-
deten Kammmuscheln P. maximus und C. islandica gehören von ihrer Lebensweise her 
zu den eher unmobilen Arten und sind daher möglicherweise weniger geeignete Modell-
organismen für die Überprüfung des OCLTT-Konzepts. Die sprintartige Fluchtreaktion 
z.B. vor Prädatoren spiegelt aber ein natürliches Verhaltensmuster der Tiere wieder und 
meine hier vorgestellten Messergebnisse lassen sich sehr gut im Rahmen des OCLTT-
Konzeptes interpretieren.  
 
4.2 Populationsvergleich Pecten maximus 
Nachfolgend wird die Fragestellung diskutiert, ob und weshalb sich die hier untersuch-
ten Klimawandel-Szenarien unterschiedlich auf verschiedene Populationen der euryth-
ermen Großen Pilgermuschel Pecten maximus auswirkten (Vergleich von Publikation 1 
und 2). Um Unterschiede in der Sensibilität herausarbeiten zu können, wurde eine Popu-
lation der nördlichen Randzone als Vertreter der kalt-gemäßigten (borealen) Zone aus 
Süd-Norwegen (Stavanger) einer Population aus NW Frankreich (Roscoff) aus dem 
Hauptverbreitungsgebiet als Vertreter der warm-gemäßigten Zone gegenübergestellt.  
 
Die Auswirkungen von OA und OW auf die Fluchtreaktion waren zwischen den beiden P. 
maximus-Populationen unterschiedlich (vgl. Kap. 4.1.4): Während bei der warm-
gemäßigten Population vor allem OW-Effekte mit 82% überwogen, wurden bei den bo-
realen P. maximus OA-Effekte (45%) und OW-Effekte (55%) festgestellt. Auch bei Para-
metern des Energiestoffwechsels konnte ein vergleichbarer Unterschied tendenziell 
festgestellt werden – ein direkter Vergleich ist aber auf Grund der zum Teil fehlenden 
Daten bei 4°C nicht möglich. In Abb. 4.8 wurde die Dominanz der OW-Effekte bei der 
warm-gemäßigten Population im Vergleich zu einer relativen Gleichverteilung von OA- 
und OW-Effekten bei der borealen Population an drei ausgewählten Parametern ver-
deutlicht.  
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Abbildung 4.8 Beispiele für unterschiedliche Auswirkung von Effekt-Ursachen (OA, OW) auf Parameter 
zweier P. maximus-Populationen. OW dominiert die Effekt-Ursachen in der warm-gemäßigten Population 
gegenüber einer relativen Gleichverteilung von OA- und OW-Effekten bei der borealen Population. 
a) Faktorielle aerobe Kapazität mit N = 4-13. b) Tonische Kraft [N] mit N = 7-16. c) Mittlere phasische 
Kraft [N] mit N = 6-14. * signifikanter Unterschied zwischen Normo- und Hyperkapnie bei gleicher Tem-
peratur, # signifikanter Unterschied zwischen zwei Temperaturen bei gleicher CO2-Konzentration. 
 
Folgende Gründe, auf die nachfolgend eingegangen wird, können für diese unterschied-
lichen Auswirkungen von OW und OA und die stärker ausgeprägte Sensibilität der nor-
wegischen Population gegenüber der OA verantwortlich sein: die Populationen befan-
den sich teilweise in unterschiedlichen Bereichen des OCLTT-Konzeptes (Kap. 4.2.1), die 
S/B-Pufferkapazität scheint populationsspezifisch zu differieren (Kap. 4.2.2) und die 
Saisonalität (Wintertiere, Sommertiere) der Populationen unterschied sich deutlich 
(Kap. 4.2.3).  
 
4.2.1 Unterschiedliche Bereiche im OCLTT-Konzept 
Die Tiere der beiden Populationen befanden sich in unterschiedlichen Bereichen der 
Temperaturtoleranz (vgl. Kap. 4.1 und Tab. 4.6) und verfügten somit über ein unter-
schiedlich hohes Energie-Budget: Während sich die Experimentalgruppe der norwegi-
schen Population im Pejus- und Pessimum-Bereich bewegte, befanden sich die Ver-
suchstiere der französischen Population zunächst im Optimum- und nach der Tempera-
turerhöhung im Pejus-Bereich. Damit ergab sich ein Unterschied in der für die Tiere zur 
Verfügung stehenden aeroben Kapazität. Gemäß dem OCLTT-Konzept unterlagen die 
französischen P. maximus im Optimum-Bereich keinen energetischen Einschränkungen 
und hatten somit durch ihre maximale aerobe Kapazität Energie zur Verfügung.  
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Diese ermöglichte ihnen, den Stressor OA auf der Ebene der Fluchtreaktion und des 
Energiestoffwechsels fast vollständig zu kompensieren. Daher traten dort kaum OA-
Effekte auf (vgl. Tab. 4.5).  
Die Dominanz der OW-Effekte bei der Fluchtreaktion (82% der Effekt-Ursachen) spie-
gelt die Reduktion der aeroben Kapazität (FAS) wieder (vgl. Abb. 4.5) und zeigt, dass die 
französische P. maximus-Population die Temperaturerhöhung nur unzureichend kom-
pensieren konnte. Das führte bei der Fluchtreaktion bei 20°C zu einem Trade-off-
Prozess, aus dem eine energiesparendere Prädator-Abwehr resultierte: Der Anteil des 
energieintensiven aktiven Flüchtens (Schwimmen) war reduziert, während sich die An-
teile tonischer Phasen deutlich erhöhten. Allerdings kam es bei der höheren Temperatur 
zu keinen synergistischen Effekten durch den additiven Stressor OA.  
Im Gegensatz dazu befand sich die norwegische Population bei der niedrigen Tempera-
tur (T1 = 4°C) bereits im unteren Pejus-Bereich am unteren Rande ihrer Temperaturto-
leranz. Die aerobe Kapazität konnte nicht ermittelt werden – die beiden gemessenen 
Datenpunkte deuten jedoch eine niedrige aerobe Kapazität an (Abb. 4.5). Dies deckt sich 
mit dem OCLTT-Konzept: Die Tiere im Pejus-Bereich hatten keine Energiereserve zur 
Verfügung um den Stressor OA kompensieren zu können und somit verschob dieser die 
Tiere in den Pessimum-Bereich, wie bei Pörtner und Farrell (2008) postuliert. Die Tem-
peraturerhöhung unter normokapnischen Bedingungen verbesserte v.a. die Überlebens-
rate massiv sowie zusätzlich einige Parameter der Fluchtreaktion – so erhöhten sich z.B. 
die Gesamtkraft und die aktive Schwimmdauer (tp). Der PeO2 war jedoch niedriger und 
damit die Sauerstoffversorgung schlechter als bei 4°C. Bei 10°C reduzierte die OA die 
aerobe Kapazität der Tiere und verringerte einige Parameter der Fluchtreaktion, jedoch 
erfolgte bei der moderaten OA noch keine Verschiebung in den Pessimum-Bereich bei 
der erhöhten Temperatur. Somit unterschied sich die Auswirkung der OA im oberen 
Pejus-Bereich zwischen den Populationen. Bei den französischen P. maximus führte die 
OA bei 20°C zu keinen synergistischen Effekten bei den Respirations- oder Fluchtpara-
metern, obwohl sich die aerobe Kapazität (FAS) durch die Temperaturerhöhung signifi-
kant verringert hatte.  
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4.2.2 Unterschiede in der Säure-Basen-Pufferkapazität 
Ein Grund für die unterschiedliche Sensibilität auf die OA könnte an einer populations-
spezifischen S/B-Pufferkapazität liegen. Die angenäherten Steigungen von βNB (m) der 
borealen und warm-gemäßigten P. maximus-Populationen (s. Kap. 4.1.2 und Tab. 4.4), 
unterschieden sich deutlich. So konnte für die borealen Kammmuscheln bei der erhöh-
ten Temperatur von 10°C ein Wert von m = -0,20 sl ermittelt werden (Abb. 4.3b), der im 
Vergleich zu den warm-gemäßigten P. maximus mit m10°C = -0,35 sl und m20°C = -0,62 sl 
deutlich niedriger lag. Diese Unterschiede in den Steigungen – im Vergleich bei der je-
weils erhöhten Temperatur differiert m zwischen den beiden Populationen um den Fak-
tor 3,1 – legen nahe, dass die S/B-Pufferkapazität der borealen Population deutlich nied-
riger war, als bei den warm-gemäßigten P. maximus, wo die Temperaturerhöhung die 
Pufferkapazität um den Faktor 1,8 vergrößerte. 
Dieses Bild spiegelt sich auch bei der Betrachtung der pHe-, PeCO2- und [HCO3-]e-Werte 
im oberen Pejus-Bereich wider (10°C boreal, 20°C warm-gemäßigt): Bei einem ähnli-
chen Anstieg der PeCO2-Konzentrationen unter OA-Bedingungen ist der Anstieg der 
[HCO3-]e-Konzentration bei den Tieren der warm-gemäßigten Population mit ca. 
0,35 mM ungefähr doppelt so hoch wie bei den borealen mit 0,17 mM. Das führt dazu, 
dass die borealen Tiere eine um ca. 0,09 pH-Einheiten höhere Azidose unter OA-
Bedingungen aufweisen wie die Tiere der warm-gemäßigten Population (Abb. 4.9).  
 
Abbildung 4.9 Unterschiede in der S/B-Pufferkapazität bei verschiedenen Populationen von P. maximus 
im oberen Pejus-Bereich. Alle Darstellungen MW ± SD mit N = 8-15 ohne Darstellung von Signifikanzen. 
a) Gleiche PeCO2-Werte jeweils unter normo- und hyperkapnischen Bedingungen (Pfeile). 
b) Unterschiedliche [HCO3-]e-Differenzen (Pfeile) zwischen den beiden Populationen. c) Unterschiedlich 
hohe pHe-Differenzen (Pfeile) zwischen den beiden Populationen.  
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Ein Vergleich bei den niedrigeren Temperaturen (4°C boreal, 10°C warm-gemäßigt) ist 
nicht möglich, da sich die borealen Tiere im Pejus-, die der warm-gemäßigten Populati-
on aber im Optimum-Bereich befunden hatten.  
Insgesamt zeigen die Werte im oberen Pejus-Bereich jedoch auf, dass die S/B-
Pufferkapazitäten zwischen den beiden Populationen differierten. Die stärkere Azidose 
bei den norwegischen P. maximus würde dann erklären können, warum die borealen 
Tiere mit 45% aller Effekt-Ursachen deutlich mehr OA-Effekte im Leistungsparameter 
„Fluchtreaktion“ aufwiesen als die warm-gemäßigten Tiere, bei denen mit 18% deutlich 
weniger als die Hälfte der Effekt-Ursachen auf OA zurückzuführen waren (Tab. 4.5): Der 
Energiebedarf der borealen Population für intrazelluläre, aktive (= energieverbrauchen-
de) S/B-Regulationsmechanismen wurde durch die Versauerung wahrscheinlich auf 
Grund der stärkeren extrazellulären Azidose stärker erhöht als bei der warm-
gemäßigten Population, was bei den borealen Tieren in der Folge vermutlich zu einem 
höheren Grundstoffwechsel führte. Diese Belastung des Energiebudgets musste an an-
derer Stelle ausgeglichen werden. Dies zeigte sich z.B. in einer erhöhten Sensibilität ge-
genüber OA-Bedingungen auf Ebene der Fluchtreaktion. 
 
4.2.3 Unterschiede in Bezug auf Saisonalität 
Ein weiterer Unterschied zwischen den beiden Populationen bestand in der Fangzeit der 
Tiere. Während die norwegischen P. maximus im Winter gefangen wurden, wurden die 
Tiere der französischen Population im Spätsommer beschafft. Verschiedene Studien, die 
das Gewicht und/ oder den Energiegehalt des Adduktormuskels von Kammmuscheln im 
Jahresverlauf untersucht hatten, zeigten, dass Speicherstoffe in Form von Kohlenhydra-
ten im Adduktormuskel gespeichert und in Zeiten von geringer Nahrungsverfügbarkeit – 
zumeist über den Winter – gezehrt werden (z.B. Ansell 1974). Der Auf- und Abbau die-
ser Reservestoffe hängt v.a. von der Nahrungsverfügbarkeit und somit auch von der sai-
sonalen Temperatur ab und kann daher sowohl von Jahr zu Jahr als auch regional z.T. 
stark variieren (Comely 1974, Magnesen und Christophersen 2008). Im März wies der 
Adduktormuskel bei den meisten der untersuchten Kammmuscheln eine sehr niedrige 
oder die niedrigste Masse, bzw. den niedrigsten Energiegehalt auf, während sich im All-
gemeinen über den Sommer hinweg die Reservestoffe im Adduktormuskel wieder auf-
füllten: Dies konnte z.B. bei Chlamys septemradiata (Ansell 1974) und P. maximus 
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(Comely 1974) von Schottland, P. maximus von Spanien (Pazos et al. 1997) oder bei 
mehr als 75% der P. maximus von Kvitsøy (Stavanger; Magnesen und Christophersen 
2008) nachgewiesen werden. Während die französischen P. maximus im (Spät)Sommer 
(Juli/September) gefangen und anschließend die Experimente durchgeführt wurden, 
waren die norwegischen P. maximus im Februar beschafft worden und die Experimente 
hatten im März und April stattgefunden (Kap. 2.2). Daher kann angenommen werden, 
dass die borealen Versuchstiere im Gegensatz zu den französischen Tieren kaum noch 
über Reservestoffe verfügten.  
Der Mangel an Energie-Reserven bei den borealen P. maximus könnte ein weiterer Er-
klärungsgrund für die zwischen den Populationen differierende Sensibilität auf OA als 
Effekt-Ursache sein. Während die warm-gemäßigten P. maximus bereits über eine höhe-
re Pufferkapazität verfügten (s. oben), hatte diese Population zusätzlich noch mehr 
Energiereserven, um z.B. einer extrazellulären Azidose auch aktiv, also unter Energie-
verbrauch, gegenzusteuern. Darüber hinaus konnten Effekte auf andere Parameter wie 
z.B. die Fluchtreaktion wahrscheinlich teilweise kompensiert werden, so dass bei der 
französischen Population die Versauerung nur 18% der Effekt-Ursachen ausmachte. 
 
4.3 Artvergleich Pecten maximus – Chlamys islandica 
Da gerade bei Tieren aus den hohen Breiten (sub-polar bis polar) stärkere OWA-Effekte 
prognostiziert werden (vgl. Kap. 1.1), war auch der Vergleich zwischen der sub-
arktischen, stenothermen Art (Chlamys islandica) und der eurythermen Art der gemä-
ßigten Breiten (Pecten maximus) von Interesse.  
Beide Arten unterscheiden sich u.a. auch in der Breite ihres jeweiligen Temperaturtole-
ranzfensters (steno- bzw. eurytherm). Die Adaptation an verschiedene Umweltfaktoren 
wie die Temperatur ist mit physiologischen Anpassungen wie z.B. dem Umbau von Zell-
membranen verbunden. Diese Anpassungen verursachen energetische Kosten (vgl. Kap. 
1.2). Eine möglichst gute Anpassung an einen Temperaturbereich reduziert somit die 
Kosten des Grundumsatzes und maximiert die aerobe Kapazität (Sokolova et al. 2012). 
Die Anpassung an ein breites Temperaturtoleranzfenster ist damit im Gegensatz zu 
möglichst konstanten Temperaturbedingungen von höheren Energiekosten gekenn-
zeichnet.  
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Stenotherme Arten mit ihrer schmalen Temperaturtoleranz würden daher gemäß dem 
OCLTT-Konzept bereits durch geringe Temperaturerhöhungen (bzw. –Senkungen) aus 
ihrem Optimal-Bereich in einen physiologischen Pejus-Bereich verschoben. Im Pejus-
Bereich können wichtige Überlebensprozesse, wie z.B. die Reproduktion, energetisch 
nicht mehr voll versorgt werden. Dadurch erfahren die Tiere eine starke Einschränkung, 
die sie langfristig bei mobilen Arten zum Verlassen des Habitats oder bei sessilen Arten 
zu einer genetischen Adaption zwingt oder sogar zum Verschwinden der Art führen 
kann. Eurytherme Arten dagegen decken über die Breite ihrer Habitattemperatur schon 
ein deutlich größeres Intervall ab. Daher wurde erwartet, dass die stenothermen 
C. islandica sensitiver auf die OWA-Szenarien reagieren würden und sich bei den unter-
suchten Parametern stärkere Effekte zeigten als bei den eurythermen P. maximus. 
 
Die französischen P. maximus und die grönländischen C. islandica waren jeweils bei bei-
den CO2-Konzentrationen bei der niedrigeren Temperatur T1 (P. maximus 10°C, C. islan-
dica 0°C) im Optimum-Bereich, wodurch ein direkter Vergleich einer sub-arktischen 
Kammmuschel mit einer Kammmuschel-Population der warm-gemäßigten Breiten un-
ter normo- und hyperkapnischen Bedingungen möglich war. Die Auswirkungen der er-
höhten Temperatur T2 (P. maximus 20°C, C. islandica 5°C) sind nur bedingt vergleichbar: 
C. islandica befand sich an der Grenze zwischen dem Optimum- und dem oberen Pejus-
Bereich, während die Temperaturerhöhung bei der französischen Population eine Ver-
schiebung in den Pejus-Bereich nach sich zog (Kap. 4.1.5). Eine Untersuchung von C. is-
landica bei einer Temperatur von etwas über 6,5°C, dem oberen Temperaturextrem 
(August) des Habitats bei Grönland (http://www.seatemperature.org/europe/green-
land/nuuk.htm, 12. Nov. 2013, 10.00 Uhr), könnte die hier angestellten Vermutungen 
verifizieren.  
 
4.3.1 Unterschiede beim Säure-Basen-Haushalt 
Im Artvergleich fällt auf, dass bei der Fluchtreaktion die OW bei den französischen P. 
maximus als Effekt-Ursache mit 82% dominiert, während sich bei den grönländischen C. 
islandica OA und OW als Effekt-Ursachen mit 57% (OW) und 43% (OA) in etwa die Waa-
ge hielten. P. maximus zeigte im Vergleich zu C. islandica bei beiden Temperaturen und 
CO2-Konzentrationen jeweils die höheren extrazellulären Hydrogencarbonat-Werte mit 
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einer Differenz zwischen 0,21 und 1,07 mM (T2 Normokapnie bzw. T1 Normokapnie), 
was auf artspezifische Unterschiede in der extrazellulären S/B-Pufferkapazität mit einer 
höheren Kompensationsfähigkeit bei P. maximus hinweist. 
 
Die angenäherten S/B-Pufferkapazitäten von βNB der beiden Arten unterschieden sich 
deutlich (vgl. Tab. 4.4). So hatte C. islandica bei T1 mit m0°C = -0,76 sl eine 2,2fach höhere 
angenäherte Pufferkapazität als P. maximus. Der Trend drehte sich bei T2 um: Hier war 
m20°C = -0,62 sl von P. maximus 5,2fach höher. Trotz dieser Unterschiede bei der angenä-
herten Pufferkapazität differierte der pHe-Wert nicht art- oder temperaturspezifisch. 
Unter normokapnischen Bedingungen lag der pHe bei 7,50 bis 7,51, während er unter 
hyperkapnischen Bedingungen auf pH-Werte von 7,30 bis 7,34 sank. 
C. islandica verfügte bei T1 über eine niedrigere extrazelluläre Hydrogencarbonat-
Konzentration. Der Wert der angenäherten Pufferkapazität war in etwa doppelt so hoch 
wie bei P. maximus. Daher ist es bei der niedrigeren Temperatur schwierig, mit dem im 
Rahmen dieser Arbeit erstellten Datensatz artspezifische Unterschiede im Energiever-
brauch für aktive S/B-Regulationsprozesse abzuschätzen. Der hohe PeCO2-Wert deutet 
jeweils auf eine sehr gute Sauerstoffversorgung ohne Einschränkungen hin. Beide Arten 
waren bei T1 im jeweiligen Optimum-Bereich, so dass von einer ausreichenden Energie-
Versorgung aller Grundversorgungs- und Leistungsparameter auszugehen ist. 
 
Bei T2 greift passend zu den Hydrogencarbonat-Konzentrationen das Erklärungsmodell, 
dass C. islandica im Vergleich mit P. maximus über eine geringere S/B-Pufferkapazität 
verfügte und daher vermutlich einen höheren Energieverbrauch für energieintensive 
S/B-Regulationsmechanismen unter OA-Bedingungen hatte. 
Dieser Aspekt wird durch die artspezifischen Unterschiede bei den Einschränkungen 
energieintensiver und energiesparender Anteile der Fluchtreaktion durch OA-Einflüsse 
unterstützt. Bei C. islandica wirkte sich die OA auf das aktive Schwimmen aus, denn die 
Anzahl der Adduktorkontraktionen und die phasische Zeitdauer waren reduziert. Bei 
P. maximus verkürzte die OA die tonische und die gesamte Fluchtdauer.  
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Da die tonische Zeitdauer den Hauptanteil an der gesamten Fluchtdauer (Summe der 
tonischen und phasischen Zeitdauer) einnimmt (Kap. 2.3), kann der OA-Effekt auf die 
Gesamt-Fluchtdauer vernachlässigt werden. Das aktive Schwimmen benötigt deutlich 
mehr Energie als das passive Geschlossen-Halten der Schale (vgl. Kap. 1.3). Hier spiegelt 
sich die differierende Pufferkompensationsfähigkeit wieder: Um die geringere passive 
Pufferkompensationsfähigkeit auszugleichen, müsste C. islandica für dieselbe extrazellu-
läre Pufferwirkung mehr Energie aufwenden wie P. maximus. Diese energetischen 
Mehrkosten könnten unter OA-Bedingungen zu einem Trade-off geführt haben, bei dem 
energetisch kostenintensive Parameter der Fluchtreaktion reduziert wurden. 
 
Die Temperaturerhöhung bewirkte unabhängig von der CO2-Konzentration bei beiden 
Arten eine Reduktion beim aktiven Flüchten (mittlere phasische Kraft). Während sich 
bei P. maximus jedoch ein Trade-off-Prozess zu Gunsten einer erhöhten tonischen Kraft 
zeigte, wirkte sich die Erwärmung bei den C. islandica nicht verstärkend aus. Dieser Un-
terschied passt zu der 5,2fach höheren angenäherten Steigungen m von P. maximus und 
führte vermutlich dazu, dass C. islandica einen im Vergleich erhöhten Energiebedarf für 
aktive S/B-Regulationsmechanismen aufwenden musste. Diese Energiemenge konnte 
bei P. maximus dagegen für eine Verstärkung der energetisch kostengünstigen, passiven 
Prädator-Abwehr (Geschlossen-Halten der Schale) verwendet werden.  
 
4.3.2 Unterschiede in der Lebensweise 
Die Fluchtreaktion der beiden Arten P. maximus und C. islandica reflektiert deren unter-
schiedliche Lebensweise (Kap. 1.3): Während C. islandica zumeist sessil mit Byssusfäden 
(reversibel) an Substrat bevorzugt in Strömungsgebieten festhaftet, lebt P. maximus 
benthisch meist leicht mit Sediment bedeckt ohne Byssus und muss auf Grund der un-
terschiedlichen Habitatbedingungen öfter auf Prädatoren-Attacken reagieren. Die Le-
bensweise und damit auch die Häufigkeit solcher Attacken spiegeln sich bei Pectinidae 
sowohl in der Morphologie (z.B. Schalengewicht), als auch in der Fluchtleistung wieder 
(Tremblay et al. 2012, Guderley und Tremblay 2013, Tremblay und Guderley 2014).  
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Bei den P. maximus waren die absoluten Zahlenwerte fast aller ermittelten Fluchtreakti-
ons-Parameter signifikant größer als bei C. islandica (Abb. 4.10 zeigt exemplarisch Wer-
te bei T1). So lag z.B. die Maximalkraft von P. maximus bei 10-20°C im Bereich von 16-19 
N deutlich über den Werten von 5-9 N von C. islandica bei 0-5°C (Abb. 4.10c). Während 
die tonische Kraft bei T1 bei beiden Arten mit ca. 2,4 N gleich war, differierte sie jedoch 
deutlich um ca. 3 N bei T2. Die Anzahl der Adduktorkontraktionen war bei P. maximus 
mit ca. 60-70 claps fast doppelt so hoch wie bei C. islandica (Abb. 4.10b).  
 
Der bei den französischen P. maximus im Vergleich zu den grönländischen Tieren um 
den Faktor 3,1 (Normokapnie) bzw. 3,5 (Hyperkapnie) höhere NAS (Abb. 4.5b) könnte 
die stärkere Fluchtleistung der Tiere mitbegründen: Durch die größere aerobe Kapazität 
hatten die französischen Tiere ein größeres aerobes Energie-Budget zur Verfügung. So-
mit konnten sie einen höheren Anteil davon für ihre Fluchtreaktion nutzen. Tremblay 
und Guderley (2014) fanden Unterschiede in der Menge der für die Fluchtleistung ge-
speicherten Energie abhängig von der Lebensweise: aktive Schwimmer hatten z.B. einen 
höhere Anteil Phosphoarginin als Speicherstoff im phasischen Adduktormuskel als  
Pectinidae mit sesshafterem Lebensstil.  
 
Daneben könnte auch  die Temperatur mit 0-5°C im Vergleich zu 10-20°C einen Anteil 
an der unterschiedlich großen Kraft der Tiere haben: So zeigte z.B. Peck et al. (2004), 
dass antarktische Kammmuscheln im Vergleich mit Kammmuscheln der gemäßigten 
Breiten eine geringere Rate an Adduktorkontraktionen und eine langsamere Schließ-
Geschwindigkeit aufwiesen (Abb. 8 in Peck et al. 2004).  
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Abbildung 4.10 Exemplarische Darstellung artspezifischer Unterschiede in der Höhe der absoluten Zah-
lenwerte bei verschiedenen Parametern von C. islandica (sub-arktisch) und P. maximus (warm-gemäßigt) 
bei T1 (C. islandica 0°C, P. maximus 10°C) unter normo- und hyperkapnischen Bedingungen. Aus Über-
sichtsgründen wurde auf die Darstellung von Werten bei T2 verzichtet. a) Netto aerobe Kapazität (NAS) 
mit N = 3-14. b) Anzahl Adduktorkontraktionen mit N = 4-18. c) Maximalkraft [N] mit N = 4-17. 
d) Phasische Zeitdauer [s] mit N = 4-18. e) Tonische Zeitdauer [min] N = 5-17. f) Mittlere phasische Kraft 
[N] mit N = 5-14. * signifikanter Unterschied zwischen Normo- und Hyperkapnie bei gleicher Temperatur 
und Population. P signifikanter Unterschied zwischen den beiden Kammmuschel-Populationen. 
 
Da die OWA gerade die marine Tierwelt der hohen Breiten (sub-polare und polare Ge-
biete) vor Herausforderungen stellt (Fabry et al. 2009, Cummings et al. 2011), über-
raschte es, dass sich keine deutlicheren Unterschiede zwischen den beiden Arten im hier 
erstellten Datensatz herauskristallisierten oder bei C. islandica durch die OWA-
Bedingungen z.B. keine synergistische Effekte auftraten. Artspezifische Unterschiede in 
der Stärke der Fluchtreaktion ließen sich auf ihre unterschiedlichen Lebensweisen in-
nerhalb unterschiedlicher Habitattemperaturen zurückführen. Allerdings zeigte sich an 
den Daten der Fluchtreaktion eine höhere OA-Sensibilität der C. islandica im Vergleich 
mit den P. maximus, die sich wohl in erster Linie aus Unterschieden in der S/B-
Pufferkapazität ableiten: C. islandica wurde von OA und OW gleichermaßen reduziert, 
während bei P. maximus Effekte durch OW mit 82% deutlich dominierten. Außerdem 
verringerte die OA bei den C. islandica die aktive (energieintensive) Schwimmfähigkeit, 
während sie sich bei P. maximus nur auf tonische Anteile während der Fluchtreaktion 
auswirkte. 
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Die Temperaturerhöhung von 5°C verschob die grönländischen C. islandica an die obere 
Grenze zwischen Optimum- und oberen Pejus-Bereich. Damit konnten die sub-
arktischen Kammmuscheln die Temperaturerhöhung geringfügig besser kompensieren 
als die französischen P. maximus, bei denen die Temperaturerhöhung eine Verschiebung 
in den Pejus-Bereich nach sich zog. Ein Vergleich von C. islandica im oberen Pejus-
Bereich könnte Erkenntnisse über weitere OWA-Effekte ergeben. Auch eine Bestimmung 
der oberen Temperaturtoleranz bei C. islandica wäre erforderlich, da diese größer als 
angenommen zu sein scheint. Die Gewässer vor Grönland haben erdgeschichtlich gese-
hen eine noch recht junge Besiedelungsgeschichte (Dunton 1992, Weslawski et al. 
2011). C. islandica sind sehr wahrscheinlich von wärmeren Regionen aus eingewandert, 
da die meisten Populationen in einem Habtitattemperaturbereich von 12-15°C leben 
(Jonasson 2004, 2007). Sie haben daher wahrscheinlich noch einen geringeren Speziali-
sierungsgrad. Daher könnte die Temperaturtoleranz der grönländischen Tiere etwas 
größer sein als die tatsächlichen Temperaturschwankungen im Habitat, obwohl die be-
ginnenden Einschränkungen bei 5°C bereits auf einen gewissen Grad der Anpassung 
hinweisen. Dieser Umstand könnte der grönländischen Population bei den zukünftig 
prognostizierten OWA-Bedingungen zu Gute kommen.  
 
4.4 Fazit & Ausblick 
Die OWA-Szenarien wirkten sich auf die verschiedenen Experimentalgruppen unter-
schiedlich stark aus. Synergistische Effekte traten nur bei der Fluchtreaktion der borea-
len P. maximus-Population auf, was die Vermutung nahe legt, dass die Tiere bereits 
durch weitere Umweltfaktoren – hier vermutlich der lange Winterzeitraum – ge-
schwächt waren.  
Generell konnten Versuchsgruppen, die sich im Optimum-Bereich befanden, die modera-
te CO2-Erhöhung besser kompensieren als Versuchsgruppen im Pejus-Bereich. Auch die 
Sauerstoffverfügbarkeit korrelierte dabei größtenteils mit den einzelnen OCLTT-
Bereichen. Dabei ergab sich das Bild, dass bei Gruppen, deren PeO2-Werten in Cluster 1 
(Kap. 4.1.3, Abb. 4.4b) mit Werten ≥ 10 kPa (alle Gruppen von C. islandica, 10°C französi-
sche P. maximus) lagen, den Stressor OA besser kompensieren konnten als „Cluster 2-
Gruppen“ mit Werten < 10 kPa (alle Gruppen der borealen P. maximus-Population,  
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20°C französische P. maximus). Da Tiere im Pejus-Bereich auch eine beeinträchtigte 
Fluchtreaktion aufwiesen – hier als exemplarischer Leistungsparameter gemessen – 
sind die Untersuchungen dieser Arbeit ein Beispiel für die Korrelation von Sauerstoff-
verfügbarkeit und Leistungsfähigkeit, was von Clark et al. (2013) angezweifelt wurde. 
Auch der unkompensierte Temperatureffekt auf Ebene der Respirationsraten des Routi-
nesauerstoffverbrauchs (Kap. 4.1.3) weist auf eine Korrelation von Temperatur und dem 
zur Verfügung stehenden Energie-Budget hin. Clark et al. (2013) hingegen vermuteten, 
dass die Leistungsfähigkeit des Organismus unabhängig von der Sauerstoffverfügbarkeit 
und damit energetisch abgekoppelt sei, was sich nicht mit den hier vorgestellten Daten 
deckt. 
 
Sehr deutlich wirkten sich die OWA-Bedingungen auf Ebene der S/B-Pufferkapazität 
aus. Pectinidae verfügen, wie andere marine Muschelarten, nur über eingeschränkte 
extrazelluläre Kompensationsfähigkeiten (vgl. Kap. 1.2). Erstaunlicherweise zeigten sich 
in der Zusammenschau Unterschiede in der S/B-Pufferkapazität zwischen den Ver-
suchsgruppen. Die höchste S/B-Pufferkapazität wurde bei den französischen P. maximus 
gemessen, gefolgt von den borealen P. maximus, wobei dort keine Aussage über die 
niedrigere Experimentaltemperatur gemacht werden kann. C. islandica verfügte zwar 
bei 0°C über eine relativ große Steigung der angenäherten βNB, jedoch lagen die Mess-
punkte im Davenport-Diagramm unterhalb der Punkte von P. maximus (Abb. 4.3a), was 
bei gleichem pHe eine geringere [HCO3-]-Pufferung ermöglicht. Diese Unterschiede in 
den extrazellulären Kompensationsfähigkeiten korrelierten mit den Auswirkungen der 
OA-Bedingungen auf die Fluchtreaktion: Je höher die Pufferkapazität, desto weniger be-
einträchtigende Effekte durch OA traten bei der Fluchtreaktion auf. Auch dieses Ergeb-
nis lässt sich im Rahmen des OCLTT-Konzeptes interpretieren: Eine geringere Pufferka-
pazität verursacht wahrscheinlich höhere Ionenregulations-Kosten, wodurch sich die 
Grundversorgungskosten erhöhen. Bei nicht gleichzeitig ansteigender Gesamtenergie-
Menge minimiert sich in der Folge die aerobe Kapazität, welche Einfluss auf Parameter 
wie die Fluchtreaktion hat.  
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Weiterführende Studien sollten auf intra- und extrazellulären Parameter des Säure-
Basen-Haushaltes – sowohl die passiven Pufferkapazitäten als auch die aktive Ionenre-
gulation – ausgerichtet sein, um die hier aufgefallenen Unterschiede zu verifizieren und 
ggf. energetische Mehrkosten veränderter Umweltbedingungen in Bezug auf den Säure-
Basen-Haushalt zu ermitteln. Als Temperaturen wären exemplarisch eine untere und 
obere Pejus-Temperatur sowie eine Temperatur aus dem Optimum-Bereich im Ver-
gleich interessant. Gerade in Kombination mit Versauerungseffekten könnten diese Un-
tersuchungen Aufschluss über zugrunde liegende Mechanismen geben und damit auch 
ein Erklärungsmodell für die art- und populationsspezifischen Unterschiede der Sensibi-
lität gegenüber OA-Effekten liefern. Damit ließen sich die Auswirkungen verändernder 
Umweltbedingungen auch im ökologischen Kontext besser abschätzen und künftige po-
tentielle Gefährdungen dieser Kammmuschel-Arten genauer prognostizieren. 
 
Bei allen untersuchten Gruppen zeigte sich unter ungünstigen Umweltbedingungen eine 
Beeinträchtigung der Fluchtreaktion – insbesondere des aktiven Schwimmens, wobei 
die Temperatur den dominierenden Faktor darstellte. Die Stärke der Auswirkungen war 
v.a. abhängig von der aeroben Kapazität und der Sauerstoffversorgung. Die Ergebnisse 
dieser Arbeit stehen somit im Einklang mit den neutralen bis negativen Auswirkungen 
der bisher untersuchten O(W)A-Bedingungen auf verschiedene Pectinidae (Tab. 1.1).  
Vor allem die Verschiebung weg vom aktiven Flüchten hin zum passiven Geschlossen-
Halten der Schale könnten ökologische Konsequenzen für die Tiere nach sich ziehen, da 
eine verminderte Fluchtleistung das Risiko der Prädation erhöht. Die aktive Fluchtreak-
tion, gerade vor Asteroida (Barbeau und Scheibling 1994a), scheint effektiver zu sein als 
das passive Geschlossen-Halten der Schale. Hinzu kommt, dass die Beutefang-Aktivität 
von Asteroida und Crustacea bei steigender Temperatur in der Studie von Barbeau und 
Scheibling (1994b) zunahm, während die Fluchtreaktion der Atlantischen Kammmu-
schel Placopecten magellanicus sank.  
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Den neutral-negativen O(W)A-Effekten auf Pectinidae stehen die neutralen bis potentiell 
positiven Effekte einiger Kammmuschel-Prädatoren, wie z.B. dem Bohrschwamm Cliona 
celata (Duckworth und Peterson 2013) oder allgemein den Crustacea (gemittelt in 
Abb. 4, Kroeker et al. 2013). gegenüber. Auch die Studie von Freitas et al. (2007) postu-
liert einen erhöhter Prädationsdruck auf Muscheln durch die Ozeanerwärmung, da sich 
diese langfristig negativ auf die Nachkommen der Muscheln auswirke, während die 
Prädatoren (Crustacea) eine breitere Temperaturtoleranz aufwiesen.  
Basierend auf der Zunahme von Prädatoren bei gleichzeitig abnehmender „Fitness“  
(s. oben) von Kammmuscheln muss von einer höheren Prädation der Tiere und damit 
auch von deutlichen Verlusten bei Fischerei (Wildfänge) und in Marikulturen ausgegan-
gen werden. Zudem könnten gerade über die globalisierten Handelswege neue Arten 
eingeschleppt werden, die sich durch den Klimawandel begünstigt halten und ausbrei-
ten können (Occhipinti-Ambrogi 2007, Hulme 2009, Walther et al. 2009b). Neue Arten 
können auch als „Klimaflüchtlinge“ aktiv in neue Gebiete einwandern, wie z.B. die  
Re-Besiedelung Spitzbergens durch Mytilus edulis nach ca. 1000jähriger Absenz zeigt 
(Berge et al. 2005). Dadurch könnten zusätzliche Herausforderungen in Form von neuen 
Prädatoren und/ oder Nahrungskonkurrenten bzw. allgemein Konkurrenten um Res-
sourcen auf die hier untersuchten Arten, aber auch auf Kammmuscheln im Allgemeinen, 
zukommen. Da sich die hier untersuchten Kammmuscheln durch Filtration ernähren, 
könnten auch die sich im Jahresverlauf verschiebenden Phytoplankton-Blüten und da-
mit die sich verändernde Nahrungsquantität und ggf. auch –qualität Probleme mit sich 
bringen (Hays et al. 2005). Weiterhin müssten, um das Bild für die hier untersuchten 
Arten zu vervollständigen, zusätzliche Umwelt-Faktoren, wie die Versüßung der Meere 
durch den massiven Eintrag von Schmelzwässern, die beim Abschmelzen der polaren 
Eisschilde entstehen (vgl. Kap. 1.1), oder auch die zunehmende Umweltverschmutzung 
z.B. durch Öl und Plastik untersucht werden. Dazu würde sich ein multifaktorieller  
Versuchsansatz empfehlen, bei dem die verschiedenen Einflüsse der unterschiedlichen 
Umweltparameter detailliert betrachten werden können. Dabei könnten die hier unter-
suchten Arten durch weitere Kammmuschel-Arten ergänzt werden, um den Latitudinal-
gradienten lückenloser abzubilden.  
 
4. Diskussion  121 
 
Auch der Vergleich mit einer „wärmeren“ C. islandica-Population entsprechend den bei-
den hier gegenübergestellten P. maximus-Populationen würde tiefergehende Erkennt-
nisse über intra- und interspezifischen Unterschiede bei der Auswirkungen von OWA-
Effekten auch in Kombination mit weiteren Umweltfaktoren ergeben.  
In diesem Zusammenhang wäre auch eine weitergehende Untersuchung der S/B-
Pufferkapazität und -regulation der einzelnen Arten (vgl. oben) besonders interessant. 
Diese Informationen gäben Aufschluss über deren Kompensationsmechanismen, und 
ließen so genauere Aussagen über das Schicksal der hier untersuchten Kammmuschel-
Arten in den zukünftigen Ozeanen zu. 
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